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processus d'occlusion du bourgeon. Schleiden (1837), par ex., observa sur plusieurs

embryons, dont celui de Secale, que le point vegetatif, initie dans une depression laterale,

s'accroit simultanement avec les tissus peripheriques qui viennent le recouvrir a Texception

d'un orifice median, pratiquement non visible. Pour cet auteur, c'etait la « ligule » de la

« feuille cotyledonaire » qui assurait ce recouvrement (voir Rejet du concept ligulaire, p. 316).

Jussieu (1839), apres avoir egalement observe cette structure chez Canna, s'etait applique

a en verifier le caractere general et fondamental chez un grand nombre de Liliopsida. Pour lui,

la « feuille cotyledonaire » etait la premiere feuille qui, par sa base engainante, enveloppait la

« gemmule » comme toutes les feuilles suivantes engainent successivement le point vegetatif.

Cette conception etait meilleure ; toutefois, pas plus que Schleiden, il ne pensait que cette

« gaine » pouvait etre un membre foliaire distinct, et non une partie de sa « feuille

cotyledonaire ». Jussieu fit aussi une autre remarque, dont ^interpretation aurait pu etre

decisive. II homologua la « fente cotyledonaire » des plantules peu differenciees a celle

observee a l'apex des prefeuilles (« coleoptile ») de plantules pregermees, commeZostera, par

ex. Malheureusement, au lieu d'y voir un effet du developpement de la prefeuille, il transposa

sa conception du « cotyledon » a cette seule prefeuille, comme l'avait deja fait Richard

(1811), et plusieurs autres auteurs par la suite, en ce qui concerne les Poaceae.

Ainsi, d'apres ces deux etudes historiques, prises en exemple parmi beaucoup d'autres,

nous voyons le point de depart des controverses interminables sur la plantule des Liliopsida.

Tout le monde voit un « cotyledon », mais ce n'est pas toujours le memeorgane. Depuis cette

epoque, les auteurs ont toujours decrit la formation et le recouvrement du bourgeon lateral

selon le concept cotyledonaire, en nommant : « cotyledon » ; « ligule, gaine, hmbe, petiole,

fente, cotyledonaires »; « pore germinatif », etc. Emberger (1960 : 480), par ex., rappelait

ainsi ce caractere general des Liliopsida : « Le cotyledon est toujours engainant (exception

Dioscoreacees), le bourgeon etant abrite par la fente cotyledonaire ».

Pour nous, cette etape du developpement est celle de la formation d'un bourgeon axillaire,

dont le recouvrement est assure par le premier membre foliaire, ou prefeuille, commecela est

normal. Notre intention est d'en faire la demonstration en comparant ce processus, observe

sur le protocorme, a celui observe sur les axes vegetatifs.

Q

C'est Petit-Thouars (1819) qui a propose le terme de protophylle, pour remplacer celui

de cotyledon, dont il disait qu'il avail ete emprunte a la zoologie, et ne convena, t pas pour

designer les premieres feuilles de Tembryon des Phanerogames. Turpin (1819), a qui I on

attribue erronement la paternite de ce terme, a bien etudie les prefeuilles des axes vegetatifs et

innorescentiels des Graminees 3 et des Cyperacees a cette memeepoque maisil les dcsignait,

ainsi que Mirbel (1815), sous le nom de spathelles. Toutefois, c'est des 1820 qu .1 adop

U

Protophylle pour 1'appliquer aux prefeuilles, dont il disait que : « ces pet.tes feuilles sont aux

embryons-fixes, ce que les cotyledons sont aux embryons-graines ». A cette epoque, en enei

k organographes, surtout a la suite de Gaertner (1788), homologuaien volont.e^ les

P'antules (embryons-mobiles) aux bourgeons axillaires (embryons-fixes). Plus recemment,

Goethe

que cette question a ete souvent obscurcie par la suite.
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Arber (1925), Troll (1937), Haines & Lye (1979), etc., ont egalement fait ce rapprochement,

certains parlant de « cotyledons de bourgeon » pour designer les prefeuilles.

En realite, ces deux types de membres foliaires procedent de deux etapes histologiques

distinctes. Chez les Magnoliopsida, les cotyledons sont inities sur Fanneau initial (Plantefol,

1962) de Faxe embryonnaire, dont ils sont les deux premiers membres foliaires. Leurs

homologues sont les feuilles qui se succedent sur la tige, dans les memesconditions, a chacun

des plastochrones suivants. Quant aux prefeuilles, leur initiation ulterieure est en rapport avec

celle d'un bourgeon axillaire, de sorte qu'elles procedent conjointement des tissus de Faxe

porteur et du bourgeon, avec les consequences que cela peut comporter.

De plus et surtout, il faut bien preciser que lorsque ces homologies sont proposees pour

les Liliopsida, elles sont rigoureusement denuees de sens, puisqu'elles font allusion au

« cotyledon » mythique des auteurs, mais non a la prefeuille reelle du bourgeon axillaire du

protocorme (Fig. 1, B).

Notons que le sens premier de protophylle, qui n'etait pas si mal pour designer les

cotyledons des Magnoliopsida, n'a pas ete retenu et que Fusage a modifie protophylle en

prophylle.

Bien que Turpin (1819) considerat la prefeuille des Liliopsida formee de deux pieces

distinctes, il en donnait une excellente definition : « Ecaille ou feuille rudimentaire exterieure,

interposee entre le bourgeon qui la porte et la tige de la plante a laquelle elle s'adosse ».

Depuis, certains ont banalise ce terme en Fattribuant a n'importe quelles premieres feuilles

reduites des rameaux. D'autres, inversement, comme Emberger (1960: 326); Dahlgren,

Clifford & Yeo (1985 : 46), etc., le restreignent aux seules bracteoles des pedicelles floraux,

laissant ainsi les prefeuilles des axes feuilles dans Fanonymat. C'etait aussi un peu le point de

vue de Blaser (1944), pour qui les termes particuliers de palea, perigynium, etc., etant deja

appliques aux prefeuilles specialisees, celui de prophyllum lui paraissait superflu pour designer

la prefeuille en general, puisque celle-ci, sous ses differents aspects : « Est une feuille, rien de

plus ». Pour Tomlinson (1970), la prefeuille n'est pas davantage une entite morphologique,

mais il precisait que seul le premier membre foliaire du rameau a cette qualite.

Certes, la position de Blaser (1944) a le merite d'eviter les pieges d'homologies

hypothetiques. En revanche, c'est en admettant les particularites de la prefeuille que Fon peut

interpreter correctement certains faits de Forganographie. La prefeuille repond a un caractere

de position qui lui est propre : elle est adaxiale. C'est-a-dire que, necessairement orientee face

au bourgeon dont elle est membre, elle est adossee a Faxe porteur, ce qui implique qu'aucune

feuille suivante ne peut beneficier de cette memecondition. Ceci concerne essentiellement les

prefeuilles des etages vegetatifs, mais non necessairement celles des inflorescences, cnez

lesquelles les axes porteurs peuvent etre tres reduits.

Quel est le determinisme de la position de la prefeuille?

II semblerait logique d'attribuer le controle de cette position a la feuille axillante, q

interviendrait comme si elle etait elle-meme la premiere feuille du nouveau rameau. y
auteurs, Ledin (1954), par ex., ont fait remarquer qur le primordium des bourgeons axillair

subirait davantage Finfluence de la feuille sus-jacente que celle de la feuille axillante. Ces de

explications ne sont pas satisfaisantes, puisque, sur le protocorme, qui est egalement depour

de feuille axillante et de soubassement foliaire situe au-dessus, la position de la prefeuille
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identique. Le determinisme en est done a rechercher sur Faxe prealable, protocorme ou tige

feuillee, independamment de toute intervention foliaire (cf. p. 311). Bugnon (1967) a dit a ce

propos : « Quelle que soit la categorie a laquelle appartient un bourgeon donne, le meristeme

qui lui donne naissance est bientot oriente par rapport a Faxe porteur... ». En Foccurrence,

chez les Liliopsida, le plan de symetrie de la prefeuille se situe au pole distal de Faire

primordiale, celle-ci etant encore sous la loi de Faxe prealable.

—La prefeuille peut manquer ou etre obsolete.

La prefeuille, comme tout autre membre foliaire, peut etre rudimentaire et parfois difficile

a mettre en evidence, comme chez Colchicum, par ex. Jaehn & Roux (1986), ou reellement

absente. Sa virtualite est alors indiquee par la position plus ou moins abaxiale de la premiere

feuille. Sur plantule, elle peut manquer, comme chez les Dioscorea (p. 323), ou n'etre

representee que par une simple extroversion de Faxilla, commechez Aponogeton (Fig. 6, 9) ;
ou

encore etre rendue meconnaissable par son etirement le long du protocorme. Aux etages

inflorescentiels les ramifications peuvent n'avoir pas de prefeuille lorsque les axes se dissocient

par subdivisions successives. C'est ainsi qu'elle est absente des panicules vraies (non feuillees)

de certaines Poaceae-Paniceae, puis qu'elle reparait comme palea au niveau des epillets ou,

avec la lemma, elles constituent Fanthecie (cf. infra, p. 308). Par contre, la prefeuille est tres

bien representee dans les fausses panicules (feuillees) de beaucoup de Poaceae-Andropogoneae.

La prefeuille manque egalement lorsque Tinfluence de Faxe porteur ne s'exerce plus, sur les

bourgeons adventifs, par ex. Enfin, c'est encore le cas chez les plantes a cladodes, etc.

En resume, la prefeuille est orientee face a Taxe du rameau : c'est bien un membre foliaire

de ce rameau ; elle est situee au secteur distal de Faire primordiale : sa position est bien

determinee par Faxe prealable. Enfin, s'il n'y a prefeuille que lorsqu'il y a ramification, toute

ramification n'a pas necessairement une prefeuille. Ce sont ces diverses considerations

preliminaires que nous allons developper, afin de demontrer que Fhomologie est totale entre la

prefeuille de la plantule et toutes celles qui, diversifiees ou non, se succedent sur la plante.

L ONTOGENESEDE LA PREFEUILLE

La premiere prefeuille du sporophyte est celle du bourgeon axillaire de la plantule. Bien

qu'ignoree par le mythe cotyledonaire, c'est par elle que nous commencerons notre

demonstration.

A. PREFEUILLE DE LA PLANTULE

Ebauchee des le debut de Forganogenese, la prefeuille se differencie ensuite, soit dans la

graine, soit au cours de la germination.

HlSTOGENESE

Elle ne pose aucun probleme, car tous ceux des embryologistes qui ont poursuivi leur

examens jusqu'a la formation de la plantule, ont decrit et figure la prefeuille commeetant to
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simplement une expansion de leur « cotyledon ». En effet, selon le mythe cotyledonaire, l'idee

d'une « ligule », ou d'une « gaine », appartenant a leur « feuille cotyledonaire », ne causait

aucune gene. Cependant, le « coleoptile » 4 des Poaceae, dont la nature de membre foliaire

independant est plus evidente, allait questionner les auteurs qui, presque tous, persisterent a

dire : « que le coleoptile ne peut etre une feuille, car une feuille ne peut se former sur une

autre » ! Quant a ceux qui, enfin, admirent cette qualite foliaire, ils furent confrontes a

d'insolubles problemes de phyllotaxie. Ainsi, les uns et les autres, ne pouvant se soustraire a

Pevidence histologique, durent user de subterfuges pour preserver le mythe cotyledonaire.

Celui, par ex., de suggerer que le « coleoptile » (foliaire) pourrait cependant se former sur le

« cotyledon » (foliaire) grace a une initiation precoce, qui lui eviterait d'en subir l'anta-

gonisme. C'est le raisonnement inverse qui est vrai : c'est le determinisme initial du

protocorme qui fait que la prefeuille... est une prefeuille.

Enfin, certains des embryologistes, ayant suivi les filiations cellulaires, furent troubles de

ce que l'ebauche circulaire de la prefeuille semblait produite par deux etages differents de

1'embryon! Ce dernier aspect de l'histologie ne nous preoccupe pas. En revanche, nous

constatons que tous les auteurs, malgre leurs interpretations fautives, ont montre que la

prefeuille resulte constamment d'une proliferation banale des assises cellulaires externes de

l'embryon, tandis que, seulement, le point vegetatif est le siege de differentiations plus

profondes, reconstituant les histogenes du nouvel axe. Soueges (1924), par ex., dit a propos de

Poa annua : « La base superieure du coleoptile, qui se differencie peu apres aux depens des

cellules epidermiques de la base cotyledonaire, tire son origine de la region du proembryon

correspondant... ». Dans son etude approfondie de 1'organogenese des Poaceae, Roth (1957)

affectait bien la qualite $ initiate a telle cellule de la prefeuille, mais il s'agissait d'une

attribution abusive. Si ce privilege cellulaire est inexistant 5
, il y a bien, cependant, un

determinisme qui situe regulierement le plan de symetrie de la prefeuille au pole distal de

primordium axillaire, ce que les anatomistes expriment en disant que la levre superieure se

developpe plus tot et davantage que l'inferieure. En realite, d'une maniere generate, c'est sur

toute la peripherie du primordium que 1'activite cellulaire des tissus superficiels du protocorme

participe au recouvrement prefoliaire du point vegetatif (voir Dioscoreaceae, p. 323).

Les nombreux travaux d'embryologie permettent les constatations suivantes :

1. Le recouvrement du bourgeon axillaire par l'expansion tissulaire du protocorme.

2. Malgre la diversite morphologique des plantules, le processus en est relativement

uniforme, ainsi qu'il apparait aux coupes sagittales, les plus couramment pratiquees par les

anatomistes (Fig. 2, 1-4). Quant aux coupes transversales, faites au niveau de 1'axilla, elles sont

encore plus significatives (Fig. 2, 3c, 5); car, si elles ne mettent aucun caractere specifique en

evidence, autre que celui de la vascularisation, elles montrent le mememode de recouvrement

histologique, quel que soit le taxon considere. Mais nous allons voir que cette uniformite

•nitiale de la prefeuille chez la plantule, se diversifie considerablement par la germination.

4. Terme generalement prefere a celui de « liguie » chez les Poaceae, et aussi chez d'autres groupes (Gravis. 1943,

P^ ex.), lorsque la prefeuille est bien individualize (voir Rejet du concept l.gula.re. P- 3I 6 >-

r
5. Uconcept d'initiales foliaires est largement facilite par le simple examen de coupes

;

fines sag.t \^W£*™
presentation til. imparfaite du mode de formation des membres fol.a.res. En ce qu. cjncerne^rta.n^axes. la notion

dinniales peut se poser differemment. Cf. Y. Mignotte, J. Vallade & F. Bugnon, 1987.

In, »ale, Bull. Soc. Bot. France 134 : 275-282.
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Fig. 2. —Histogenese de la prefeuille chez la plantule : 1, Carex arenaria (Guttenberg & Semlow, 1957); ^

remarquer Fimportance du secteur supra-axillaire; A, prefeuille bien differenciee; 2, Chamaerops hunulis

(Guignard, 1961); a f initiation laterale du bourgeon x 66; 6, la prefeuille recouvre le bourgeon * 10; *

Commelinaceae; a, Commelina benghalensis (Lakshmanan, 1978), initiation laterale du bourgeon; 0, ft

Tradescantia virginica (Gravis, 1898), coupes longitudinale et transversale x 133; 4, Poa annua (SouEGES, 192 \h

de Tembryon a la plantule; a x 300; b t c, d x 164; 5, Arum italicum (5 faisceaux, dont 2 dans la prefeuille) * w'

Remarquer la continuity histologique du protocorme et de la prefeuille.
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Evolution germinative

« On peut etudier toute I'histoire de la germination dans un petit nombre de

planter; il suffit de bien les observer... » (Mirbel, 1809)

Faire sienne cette remarque pourrait n'etre qifun alibi, si nous ne pensions aussi, avec

Boyd (1932), que les resultats deja obtenus sur un grand nombre de plantules et germinations

sont suffisamment homogenes pour qu'ils ne puissent etre infirmes par quelque etude inedite.

Nous n'aurions done rien a ajouter a toutes ces descriptions, si elles n'avaient ete faites dans le

cadre du mythe cotyledonaire, et ne se trouvaient erronees dans leurs conclusions.

Plantules et types germinatifs (Fig. 1, A).

C'est en 1957-58a, que nous avons donne, d'apres le modele gramineen, la definition

coherente de la plantule des Liliopsida 7
: celle d'un protocorme acheve a ses deux extremites et

ramifie. C'est-a-dire que nous avons montre qu'a la croissance nulle ou limitee de la base

radiculaire, relayee pas un systeme racinaire adventif, correspond la mutation de 1'apex en

organe haustorial, relaye par un bourgeon axillaire, recouvert de sa prefeuille.

Nous ne nous attarderons pas sur les formes : Jineaire, contractee, droite, courbe, etc.. qui

n'interviennent pas sur la rigoureuse polarite axiale de la pUintule, et que Martin (1946) a

repertoriees. Par contre, le protocorme, ou axe primaire, partie essentielle de la plantule,

permet de distinguer differentes parties, qui ne sont pas des entites, mais que nous nommons
pour les seuls besoins de nos descriptions.

1. Le noeud, sur lequel se produisent l'initiation et l'exsertion du bourgeon axillaire, est

notre point de reference.

2. Le secteur axillaire, situe au-dessus du noeud, comprend l'axilla
8 (cote frontal), ou se

trouve loge le bourgeon axillaire, et la partie axiale correspondante du protocorme (cote

dorsal).

3. Le secteur supra-axillaire, compris entre Taxilla et Papex (diversement haustorial ou

charge de reserves).

4. Le secteur infranodal, compris entre le nceud et la base radiculaire (charge dc reserves

dans les plantules dites macropodes).

5. La base radiculaire.

Ce sont les allongements respectifs de ces differents secteurs qui determinent les types

lirmtifcgerminatifs.

6 Mirbel n'en a K_ . .. e_ _„ r

cm. Jt ons ra PPelons que rembryon palingenetique
te "e definition.

pas moins figure 36 plantules de Liliopsida dans son Memoire de 1810.

que rembrvon oalingenetique des Orchidaceae nest pas une plantule, et qu il n 'entre pas dans

8. Ce terme evite la confusion, souvent faite, avec celui de « coleoptile » qu., selon les auteurs. des.gne sou un

S6

, \
la pr ^ feuille < soit une cav "e. Mirbel ( 181 5). a propos des Poaceae, avail pourtant precise

:

ces £^«ni* ier™J
>

^2'eopt.le est une simple cavite du cotyledon, tandis que la pileole est la plus exteneure des *f^*™™«»*"^toutes parts. Buchet (Bull. Soc. Bot. France 85 : 171-173. 1938), qu, eta.l surtou un ht^rtepanU^. «v«t

£«nent critique la glossologie de M.rbel; mais. en cette memeoccas.on, il ava.t montre une mcomprehens.on totale

,a Plantule, supposant un ordre completement inverse de Porganogenese.
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En ce qui concerne la prefeuille, nous dirons qu'elle est foliaire, ou individualist,

lorsqu'elle diverge de l'axe; et qu'elle est adcaulinaire, lorsqu'elle reste dependante de 1'axe sur
toute sa longueur.

Chez les graines exalbuminees (auto-embryonnaires de Smirnova, 1964), typiques des
Helobiales, et de quelques autres especes pregermees, comme Zostera, par ex., c'est le

protocorme de la plantule qui est charge de reserves ; la germination peut se faire d'emblee,
bien que le protocorme puisse s'allonger notablement, chez les germinations epigees, par ex.

Chez les graines albuminees, les plus repandues, la plantule a un comportement variable. A
l'exception des especes pregermees, celles des Poaceae, par ex., les plantules de Liliopsida
presentent une longue phase heterotrophe qui exige que le bourgeon axillaire soit extrait de la

graine, tout en restant en liaison avec l'haustorium intraseminal, d'ou l'allongement variable
du protocorme. C'est ce que Gatin (1905) signalait en parlant de deux phases germinatives, la

premiere correspondant a un achevement de la maturation 9
. Nous-meme avons souligne cette

particularite par l'expression de « germination a reculons » (1982 : 22). Cet allongement du
protocorme peut etre considerable et suppose un transfert important des reserves 10

. C'est ce
processus, inexistant chez les Magnoliopsida, qui faisait deja l'admiration de Sachs (1862).

A l'exception de Klebs (1881), dont la classification generate mettait de nombreux
facteurs en jeu, les autres typologistes n'ont guere utilise que deux a trois criteres.

Le critere epige/hypoge ne correspond guere a ce qu'il est chez les Magnoliopsida.
Cependant, les germinations dites epigees, sont celles dont le protocorme, geofuge et aerien, a
une fonction chlorophyllienne.

Richard (1811) distinguait les germinations admotives de celles qui sont remotives, selon
que l'allongement du protocorme est presque nul, ou que, inversement, il ecarte sensiblement,
et parfois considerablement, le bourgeon axillaire et la graine. Gatin (1905) et autres, a propos
des Palmiers, combinaient ce critere avec celui d'une differentiation plus ou moins importante
de la prefeuille. Boyd (1932), apres avoir souligne la grande homogeneite fondamentale des

germinations, reconnaissait cependant trois types, et proposait une classification phylogenique,
selon laquelle un faible allongement du protocorme, ayant pour effet de raccourcir les trajets

vasculaires, etait une marque de progres.

Nos examens seront exposes a l'inverse de 1'ordre evolutif probable, c'est-a-dire que nous
verrons d'abord les types les plus evolues, chez lesquels la notion de prefeuille s'impose
aisement, puis nous terminerons par ceux chez lesquels la presence prefoliaire est plus difficile a

admettre. Pour chaque groupe etudie nous rappellerons les principaux travaux d'embryologie,
dont les resultats sont necessaires a la comprehension des plantules.

Poaceae (Fig. 3, 2)

Ce sont surtout les Poaceae qui ont alimente les querelles entre les differentes ecoles

cotyledonaires. Pres d'une centaine d'auteurs, depuis bientot deux siecles, ont propose plus

d'une quinzaine d'hypotheses pour expliquer la structure d'une plante qui serait cotyledonaire,

et tenter de justifier les anomalies que cet encombrant postulat implique. Toutes ces peripeties

sans importance.

10. L'aspect physiochimique de ces transferts ne nous concerne pas.

terme de pregerme

1

*
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' Rapflia re %alis

\ <** plantule (coupe) x 8 ; b, germination d'une graine, la base radiculaire est restee

senee 1
^ ue x 2/3; 8, Culcasia striolata, graine exalbuminee en cours de germination x 2; 9, Cyrtosperma

Hen!
aenS

n-
: Q

" plantule
( c °upe) dans la graine x 4; /?, detail de la base radiculaire et du bourgeon axillaire; 10,

erocallis fulva, germination : prefeuille non divergente x 2.
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ont ete resumees a diverses epoques et, plus recemment, par Jacques-Felix (19586), Brown

(1960), Guignard (1962), etc.

Les nombreuses etudes descriptives deja faites sur cette famille a roccasion de ces '

disputes, ainsi que les publications relatives a la conception du protocorme ramifie (Jacques-

Felix, 1957-58 & 1982), nous autorisent a generaliser les traits essentiels de la plantule et de la

germination, sans avoir a decrire d'exemples.

Plantule. —Elle est caracterisee par sa position laterale dans la graine albuminee, et par

son avancement pregerminatif. La prefeuille, en doigt-de-gant, enclot les premieres feuilles

generalement bien developpees. Sa base est done annulaire, directement exserte du protocor-

me, ou bien en est distancee par un hypoprophylle.

Nous devons n'accorder aucune signification organographique aux excroissances du

protocorme, chargees de reserves, lesquelles, selon les especes, deploient des marges laterales

repliees sur la face anterieure du bourgeon, ou produisent un « talon » vers le bas.

La question racinaire a ete elucidee par ailleurs; il n'y a pas lieu d'en discuter (Jacques-

Felix, 1957).

Germination. germination

deja organisee. L'emergence se fait par eclatement lateral des teguments du caryopse. II n'y a

pas de modification morphologique de la prefeuille, sauf qu'elle s'accroit quelque peu ;
qu'elle

laisse emerger la pousse feuillee par son orifice apical ; qu'elle peut etre davantage distancee du

protocorme par un allongement variable de l'hypoprophylle. Le noeud prefoliaire produit

couramment des racines adventives, et peut initier lui-meme un bourgeon axillaire.

Du cote racinaire, la radicule (« coleorhize ») s'accroit legerement, emet parfois des pons

absorbants, puis est aussitot depassee par la racine adventive axiale, tandis que, souvent,

d'autres racines laterales sont egalement emises par le noeud du protocorme.

i

Cyperaceae (Fig. 3, 5-5).

Les Cyperaceae ont moins sollicite les chercheurs que les Poaceae. Pour Fembryogenese,

citons Hofmeister (1861), Gutenberg & Semlow (1957), Guignard (1961), Shah (1965),

Juguet (1971), etc. De nombreuses et excellentes figures de plantules ont ete publiees par

Veken (1965), Vanhecke (1974), etc. Quant aux germinations, elles ont retenu tres tot

Fattention, avec Poiteau (1809), Ebeling (1885), Schlickum (1896), Tieghem (1897), etc. Les

observations plus precises et etendues de Schneider (1932) et autres, pourraient tres bien

suffire a notre demonstration.

Plantule. —Disons aussitot que les particularity morpho-anatomiques, signalees

1892 par Didrichsen (in Boyd, 1932), selon lesquelles Taxe du protocorme subit des
}

0TSl ° n

^
n'interviennent pas dans Torganographie. Elles ont pour resultat de rapprocher l'axilla

base radiculaire; de les orienter vers Fembryotegium, et de permettre ainsi leur ex
^

raC
.

]

simultanee, avec le moindre allongement du protocorme. Puis, elles s'effacent a la germina ^
La plantule est axiale, generalement massive (type capite de Martin, 1946); '^ aust ° _.

est apical; la base est ceinturee par une gaine micropylaire (Oelschicht de Schneider,
^

qui impose Pallongement du protocorme ; l'axilla en occupe un secteur important ;
la pre e

fait corps avec le protocorme, et presente generalement une dissymetrie prononcee

^
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predominance de la partie distale (levre superieure); le bourgeon ne montre souvent qu'une

seule ebauche foliaire.

Germination. —Des leur extraction, bourgeon et radicule se developpent selon leur

geotropisme respectif ;
puis, chez les especes observees, la base radiculaire emet des poils

absorbants, independamment de la saillie.de la racine axiale. Chez Carex pendula Hudson, par

ex., la prefeuille reste apparemment sessile, s'accroit de 3 a 4 mm, et la premiere feuille emerge

par l'orifice apical. Chez Carex ftacca Schreb., un hypoprophylle se developpe simultanement

et porte le noeud prefoliaire a une distance variable du protocorme. Dans ces dernieres

conditions, la production de racines adventives sur le noeud prefoliaire est plus precoce. Nous

savons, surtout d'apres les exemples des Poaceae, que l'allongement de Thypoprophylle peut

etre fonction de Feclairement chez certaines especes. Chez Scirpus lacustris L., la gaine

prefoliaire est prolongee d'un limbe aciculaire de 2 a 3 mm, ce qui a pu poser des questions a

certains, alors que cela en confirme le caractere foliaire. Prefeuille et, eventuellement,

hypoprophylle n'ont qu'un seul faisceau vasculaire median.

En resume, hormis son faible allongement supra-axillain ., # „_.

du bourgeon, le protocorme ne subit aucun etirement du secteur axillaire. Notons aussi

rimportante modification germinative de la prefeuille.

Discussion. —Poiteau (1809) comparait deja Poaceae et Cyperaceae n
, en dessinant cote

necessaire

a cote une germination de Mai's. Depuis, plusieurs auteurs, en

homologuant ainsi la plantule des Cyperaceae a celle des Poaceae, se sont places devant les

memes faux problemes cotyledonaires ; certains qualifiant la prefeuille de « gaine cotyledonai-

re », d'autres de « feuille gemmulaire ». Veken (1965 : 288), par ex., donnait la definition

suivante : « Coleoptile ou gaine cotyledonaire : partie de l'embryon enveloppant les ebauches

foliaires, formee d'une levre superieure et d'une levre inferieure, laissant entre elles un pore

germinatif de forme et d'orientation caracteristiques ». Cetait egalement 1'opimon de

Guttenberg & Semlow (1957); de Guignard (1961a) qui precisait : « coleoptile est pns dans

son sens premier : c'est la partie engainante du cotyledon ».

La conception « gemmulaire » a ete defendue par Boyd (1932), mais par le moyen d'une

interpretation particuliere, deja proposee pour les Poaceae, et sur laquelle nous reviendrons

(P- 317). Roth (1955) partageait ce memepoint de vue, et comparait une plantule a matunte

de Carex et une plantule immature de Triticum, pour tenir compte du decalage du

developpement. Enfin, s'appuyant sur l'histologie, Juguet (1971 : 213) penchait aussi pour le

rattachement de la prefeuille a la « gemmule ».
w

L'hypoprophylle, sous le nom de « mesocotyle

»

,2
, a egalement donne bien des

cauchemars. II a ete utilise pour etayer l'idee que chacun se faisait de la prefeuille :
membre ou

appendice. Cest ainsi que Shah (1962) tenait ce raisonnement : « Le mesocotyle n est m un

hypocotyle, ni un epicotyle, ni davantage un noeud ou un entrenoeud, c'est un organe

Particulier qui a ses caracteres propres ». Puis il ajoutait qu'attribuer le caractere foliaire a la

Prefeuille (sa « gaine cotyledonaire ») est incorrecte, car une feuille ne peut se former sur une

autre feuille (son « cotyledon ») ! Nous retrouvons done la memeargumentation specieuse que

Pour les Poaceae.
9 •

pectif

Terme



288

Flagellariaceae (Fig. 3, 6).

Les premieres etapes du developpement du Flagellaria, seul genre de cette famille, sont

peu connues. Subramanyan & Narayana (1972) ont seulement etudie la formation du sac

embryonnaire chez F. indica L., sans poursuivre leurs examens. Nous pouvons supposer que le

type d'embryogenese est identique a celui de families voisines, comme les Centrolepidaceae, par

ex. Quant a Forganogenese, elle reste ignoree. Pour notre part, nous avons observe la plantule

et la germination du F. guineensis Schum., espece fort peu differente de F. indica.

Plantule. —La diaspore est une drupe. Meme lorsque la pulpe est eliminee, rien

n'indique la position de la plantule, car Tendocarpe est depourvu d'embryotegium 13
. Ce n'est

qu'apres avoir enleve soigneusement cet endocarpe, que Templacement de la plantule est

visible vers le tiers superieur de la graine, oii elle est etroitement appliquee contre les teguments

seminaux, pres du funicule. La plantule a une forme lenticulaire, d'environ 1 mmde diametre.

Sur la face externe se distingue un cercle concentrique de 0,5 mmde diametre. Une coupe

longitudinale nous montre que le grand cercle correspond a la partie caulinaire, largement

discoi'de, et que le petit cercle est la radicule encastree. En coupe transversale, nous

reconnaissons l'existence d'un bourgeon axillaire, recouvert par les marges de la prefeuille, et

aussi Febauche d'une racine endogene qui lui est diametralement opposee.

Cette plantule est done du type « embryon large » (Martin, 1946), que Ton connait chez

quelques autres families alliees. Elle est caracterisee : par son faible developpement relatif ;
sa

position peripherique ; son orientation radiale; et surtout par son extreme contraction

axiale 14
. Cependant, la plantule du Flagellaria repond bien a la definition de Fembryon

coenogenetique, dont Forganogenese est deja parfaitement determinee.

Germination. —La radicule prend une forme plus ou moins globuleuse a mesure de son

emergence, et produit des poils absorbants. Ce n'est qu'apres quelques jours qu'apparait le

bourgeon lateral, juste au-dessus de la radicule. La prefeuille, adossee au protocorme, a une

forme triangulaire, et n'est pas nerviee. Lorsque les deux premieres ebauches foliaires sont

apparentes, la racine adventive emerge, generalement a Foppose du bourgeon, mais parfois

aussi en des points variables, y compris dans Faxe de la radicule. Elle atteint d'emblee un

diametre important en re-utilisant certaines cellules de la radicule, les autres parties etant

rejetees sur le cote, puis reduites a une cicatrice, seul vestige de son existence. Enfin, tige et

racine s'accroissent selon leur geotropisme respectif. La jeune plante f
pour aussi longtemps

quelle nheberge pas de mycorhizes, ne produit aucune autre racine adventive, ni plus de trois a

quatre feuilles, et ne depasse pas 5 cm de hauteur.

Ce processus germinatif, du type admotif, est done tres different de celui de genres reputes

apparentes : Restio, Alexgeorgia, et Centrolepis, dont le protocorme assimilateur souleve la

graine au-dessus du sol (Dahlgren & Clifford, 1982 : 246).

13. Certains auteurs indiquent la presence d'un embryotegium. Pour nous, Fendocarpe est rompu irregulieremen .

et il n'y a evidemment pas de collier micropylaire. , .

14. Bien qu'etroitement plaquee contre les teguments seminaux, la plantule est done bien radiale et non latera

comme le disait Clifford (1970 : 31).
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Musaceae (Fig. 4, 2).

Malere auelaues difft les plantules des Musaceae
voisines, Strelitziaceae, Heliconiaceae, ont des germinations tres comparables. Gatin (1908) a

rapporte les excellentes etudes faites par Witmack (1867), Tschirch (1891), etc., sur Ensete sp.

(= Musa ensete Gmel.), puis a observe lui-meme plusieurs genres et especes, dont E.

religiosum (Dyb.) E. E. Cheesm. ( = Musa religiosa Dybowski). Pour notre part nous avons
examine Ensete ventricosum (Welw.) E. E. Cheesm.

Plantule. —La graine a des teguments sclereux, epais, sauf dans la region micropylaire
deprimee, permeable a Feau, ou un embryotegium facilite la germination. La plantule, courte
mais robuste, est etroitement cernee, sauf a son apex haustorial, par un collier micropylaire; la

base radiculaire est tronquee; la racine adventive axiale, et plusieurs autres laterales, sont deja
bien ebauchees.

Germination. —La robustesse de la plantule se manifeste aussitot. La base radiculaire
repousse 1'embryotegium ; le protocorme ne s'allonge guere, mais il s'epaissit et prend un
aspect tuberiforme. L'axilla ne subit done pas d'allongement particulier ; ses marges divergent
pour produire une prefeuille engainante, sensiblement perpendiculaire au protocorme. La
premiere feuille, abaxiale, emerge par I'orifice apical.

L'enracinement est tres rapide : la base radiculaire ne produit pas de poils absorbants,
mais I'adventive axiale emerge aussitot, et, peu apres, les laterales, en nombre indetermine (5-

7), saillent a leur tour.

Asparagaceae (Fig. 4, 3).

Ce sont surtout les organes chlorophylliens (cladodes) de cette famille homogene qui ont
retenu I'attention. Cependant, les premieres etapes du developpement ont ete etudiees par
PlUSieUrS flllfpiire curtnii» ^.Uo.t A c- n ,,*-r.r.,. c .sffit.ir.nlit. 1 • l'pmKrvnrtunMP nor 1 nwr.CVIAl 1 C

officinalis

Mir bel,i —piuijiuic CI Id gClIllUldllUU pai IVIIRBEL ( 1 OU7; , L»rt™, I7V7, Wit J/cu uuii/ yis^i./,

qui a egalement etudie quelques autres especes; puis Robbins & Borthwick (1925); enfin,

cest Mullendore (1935) qui en a fait 1'examen le plus complet.

Plantule. —La plantule occupe la partie mediane de la graine albuminee. Elle est
c y«ndracee, legerement courbe au sommet; l'axilla se situe pres de la base radiculaire

r °nquee. Le protocorme est parcouru par trois a quatre faisceaux vasculaires.

Germination. ~ Apres s'etre allonge de quelques millimetres, le protocorme se courbe
ru squement en crochet au niveau superieur du secteur axillaire. Celui-ci s'allonge sensible-

^
ent et s'epaissit, tandis que la prefeuille diverge moderement par ses marges et par sa partie

^stale, parfois partiellement vascularisee par entrainement (Fig. 13). L'axilla est done
^"gement ouverte. Le bourgeon produit immediatement une premiere feuille rudimentaire de

j
4in m, que Mirbel (1809) considerait commeetant cotyledonaire. Le second entrenoeud et

suivants sont, inversement, tres allonges, mais ceci ne nous concerne plus. Par contre,
ta blissement du futur complexe rhizomatique est tres favorable a notre demonstration. Le
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Fig. 4

pensperme x 3; 2, Ensete sp.; a,

Germinations, principalement du type Canna : 1, Carina sp. : a. plantule (Jussieu, 1839) x4;i», germination

plantule en

germination extraite de la graine x 2; b, graine en germination x 2;3, Asparagus officinalis (tout * 6); <*«

plantule ; b 9 emergence par soulevement de 1'embryotegium, axilla vue de face ; r, courbure geopete des secteurs

axillaire et infra nodal ; d, ouverture de l'axilla; e, developpement du bourgeon
; /, coupe de e : le premier bourgeon

axillaire amorce la formation du rhizome, sa propre prefeuille est une repetition de celle de la plantule; g* a utre

forme de germination. Selon d'autres germinations (Fig. 10, 2a) la partie foliaire de la prefeuille peut etre plus

(BOYD

developpee

germination
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bourgeon, initie a Paisselle de la premiere feuille, evolue aussitot, de sorte que sa propre

prefeuille se situe au memeniveau que celle du protocorme, et en est ainsi la replique exacte.

Apres que la base radiculaire ait repousse Pembryotegium extra-micropylaire, elle se

couvre immediatement de poils absorbants, puis elle est depassee par la racine endogene.

CommeTont indique les auteurs, il n'y a pas d'autres adventives issues du protocorme ; ce sont

les axes successifs du complexe rhizomatique qui fournissent l'appareil racinaire.

Commelinaceae (Fig. 5, 1-4).

MlRBEL

etudie Commelina tuberosa L. Des 1878, Solms-Laubach a donne d'emblee une excellente

description du Tradescantia virginica L., espece qui allait etre le sujet d'un important memoire

de Gravis (1898). Puis, Hanstein (1870), Ebeling (1885), Sargant & Arber (1915), Boyd

Maheshwari
developpement

especes, surtout de Commelina. Pour notre part, nous avons insiste sur la germination de

Commelina communis L.

Plantule. —La comprehension de ce type de germination exige, plus que tous autres, de

connaitre les premieres etapes de l'organogenese. La plantule, a l'exception de l'apex

haustorial en contact avec l'albumen, est etroitement ceinturee par un collier micropylaire,

tandis que, du cote radiculaire, un embryotegium facilite la germination. (Ces particularites on

Grootjen & Bounan, en 1981, sur Stanfieldiella imperforata

peine

prefoliaire, situe assez haut sous l'haustorium. Une coupe sagittale montre que le bourgeon

(apex et premiere ebauche foliaire) occupe une position presque centrale, ce qui faisait croire a

Solms-Laubach (1878) que la « gemmule » etait terminale. II nous suffit de revenir aux etudes

SOLMS
bourgeon axillaire est bien organiquement lateral, comme chez toutes les plantules de

Liliopsida. Le protocorme est parcouru par deux faisceaux vasculaires, dont la jonction sur le

nceud indique ce que sera le mode de vascularisation des axes feuilles chez les Commelinaceae

en general.

L'appareil racinaire est deja bien developpe : une base radiculaire importante, cinq racines

adventives, dont une axiale et quatre laterales.

Germination. - Le protocorme s'accroit d'abord sans tropisme precis, puis il s'inflechit

brusquement vers le bas, au niveau distal du secteur axillaire qui s'allonge et s epaissit

sensiblement pour devenir tubulaire. Enfin, le secteur infranodal et la base radiculaire

Poursuivent leur croissance geopete, tandis que le secteur axillaire a une croissance geofuge. De

S0*e que, si nous prenons Texemple d'une graine solidement ancree au substrat, cette

croissance bipolaire a pour effet d'enterrer plus profondement la base radiculaire et,

"wersement, de porter la partie distale du secteur axillaire hors du sol, en entra.nant le secteur

jupra-axillaire, dont Pallongement, passif et a contre-sens, « ya du memepas »^ ; J
9^

La suite du develonnement est normale : le secteur supra-ax.lla.re reste grele, il peut atte.ndre

graine
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qu'un eclairage reduit 15
; le bourgeon s'accroit a Pinterieur de l'axilla avant d'emerger par

1'orifice apical. Toutefois, frequemment, la croissance geofuge de l'axilla s'accentue et diverge

au-dela du point de courbure en entrainant Tun des deux faisceaux vasculaires jusqu'a Papex.
Le secteur infranodal est lui-meme de longueur variable, selon les conditions de

germination, et persiste sur la plante adulte. La base radiculaire s'epanouit en une elegante

collerette pourvue de poils absorbants ; elle est depassee par la racine adventive axiale, tandis

que les quatre racines adventives Iaterales emergent a leur tour.

Les descriptions habituelles de ce type de germination montrent les inconsequences du
mythe cotyledonaire. L'axilla tubulaire est qualifiee de « gaine cotyledonaire », quand ce n'est

pas de « cotyledon » ; le secteur supra-axillaire devenant alors un simple « stipe » de
raccordement avec Phaustorium ; la partie prefoliaire libre serait une « ligule », ou, pour
Gravis (1943) par ex., un « coleoptile », etc. Pour nous, malgre ces modifications spectaculai-

res, c'est le protocorme qui s'etend de Phaustorium a la base radiculaire, et qui produit un
bourgeon lateral.

Araceae-

Cette famille est tres heterogene, y compris par son embryogenese et par ses plantules,

dont le type varie selon que les fruits, drupaces ou bacciformes, ont des graines albuminees ou
non. MlRBEL se sont poursuivies, assez

nombreuses, jusqu'a nos jours. Gatin (1921) avait commence une etude plus generate, qui est

restee inachevee et a souffert d'une publication posthume 16
. En raison de cette complexite

nous ne reprenons done pas Pexamen de cette famille et ne figurons que trois types de plantule

(Fig. 3,8,9; 5, 5). Nous ajoutons les Culcasia a la liste des especes a plantule chlorophyllienne

(Yakovlev & Zhukova, 1980).

Arecaceae (Fig. 3, 7; 6, 7-5).

La germination des Palmiers a fait Pobjet de nombreuses observations, dont les premieres,

selon Phistorique de Gatin (1905), sont tres anciennes. Par contre, les etudes d'embryogenese,

qui nous permettent de mieux comprendre la structure des plantules, sont beaucoup plus

recentes. Elles sont dues surtout a l'ecole indienne
Kalkarni & Mahabale (1974), etc.; mais ausj

Haccius & Philip (1979), etc.

Germination.

Mahabale

Martius " Gatin

(1905), etc., d'apres la diversite des modes germinatifs, a ete conservee par Tomlinson (1960).

Vallade (1966), etc. Elle convient parfaitement a nos preoccupations, et nous permet de

generaliser. Nous dirons seulement prefeuille quand les auteurs disaient « ligule ».

1 . Type admotif-prefolie. —L'allongement du protocorme se limite a Pextraction de la

base radiculaire et de l'axilla. Un bourrelet supra-axillaire fixe la plantule a la graine, sans

15. Les plantes ainsi obtenues ont des difficultes a reprendre leur croissance, les feuilles ne parvenant pas a se

degager.

16. Ch.-L. Gatin (1877-1916).

17. II convient de rappeler la contribution de Hugo von Mohl a la partie anatomique de l'ceuvre de Martins-
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Fig. 5. Plantules et germinations du type Commelina : I, Commelina forskalaei, coupe (non exactement sagittate) de

Plantule (Maheswari & Baldev, 1958) x 40; 2, C. communis (tout x 8); a, plantule; b, graine sur le point de

germer ; c, d, e, etats successifs de germination ; 3, C. communis (tout x 2), germinations selon I'etiolement
;

a, seme

a 5cm de profondeur; b, a i cm; c, graine hors du sol; d, soumise a un meilleur eclairement; e mecanisme du

developpement (schema) ; 4, Tradescantia, germination avec allongement considerable du secteur intranodal * 2/3

(Gravis, 1898); 4', prefeuille sur axe feuille, etalee x 2; 5, Arum italicum (tout x 3); a, plantule; b. c, deux eta s

de germination ; 6, Narcissus pseudo-narcissus, germination x 2 ; 7, Hosta glauca, germination !a premiere feuille

sera immediatement petiolee x 4; 8, CMorophytum comosum, germination x 4; lorsque la graine est plus

profondement enterree, les secteurs supra- et infra-axillaires sont beaucoup plus allonges.
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autre signification organographique. La base radiculaire s'accroit dans le sens geopete, tandis

que la prefeuille diverge en sens inverse, et engaine plus ou moins longuement le bourgeon. II

n'y a pas d'extension longitudinale du secteur axillaire. La prefeuille, parfaitement caracteristi-

que d'un membre foliaire, n'est jamais ecartee du protocorme par un entrenceud hypoprophyl-
le.

Ce mode de germination, typifie par Archontophoenix cunninghamiana H. A. Wendl. &
Drude (Gatin, 1905), existe chez de nombreuses especes, dont Elaeis guineensis Jacq.

(Vallade, 1966), Raphia regalis Becc. (Fig. 3, 7), etc. L'appareil racinaire s'etablit pres de la

surface, sauf chez quelques especes, dont le mode d'ancrage entraine le stipe en profondeur
(Corner, 1966; Tomlinson, 1979; Jacques-Felix, Letouzey & Satabie, 1982).

2. Type (remotif) tubule-prefolie. —L'allongement geopete modere du secteur supra-

axillaire se poursuit par celui du secteur axillaire tubule. Inversement, il y a divergence distale

de la prefeuille, sous forme d'une gaine tronquee, par laquelle emerge le bourgeon. Ce mode de

germination existe chez plusieurs especes des genres Livistona, Nannorrhops, Sabal, Washington

roa, etc. Nous ne l'avons pas observe personnellement.

3. Type remotif-tubule. —L'allongement geopete important du protocorme, dans ses

secteurs supra-axillaire et axillaire, a pour effet de produire une axilla tubulaire, et d'enterrer le

bourgeon a une profondeur qui varie de quelques centimetres chez le classique Phoenix

dactylifera L., a plusieurs decimetres chez le spectaculaire Borassus aethiopum Mart., aide par

une puissante racine tractile (Fig. 6, /, 2). Le bourgeon se developpe dans la cavite axillaire

pour emerger par Torifice prefoliaire apical, puis, eventuellement, fait eclater Ies parois. II n'y a

pas de prefeuille differenciee.

Embryogenese et plantule. —Les deux types d'embryogenese reconnus chez les Palmiers

n'ont aucun rapport avec l'organogenese. Quant aux types germinatifs, Gatin (1905) en disait

pertinemment qu'il sont deja prefigures sur la plantule : « bourgeon courbe et lateral m

germination admotive-prefoliee » ; « bourgeon droit et axial = germination remotive-tubu-

lee ». En realite, il n'y a jamais de bourgeon axial. Guignard (1961/)) pour Chamaerops

(Fig. 2, 2), Robertson (1976) pour Jubaeopsis, ont montre que le bourgeon axillaire, bien

qu'interprete par eux comme « gemmule », est initie sur le flanc de Tembryon. Ce n'est que

pour justifier la lateralite d'un « cotyledon » mythique que les autres auteurs, cites plus haut,

ont mal interprete leurs examens. Commenous aurons a le repeter, il est tout a fait normal que

les initiums soient plus ou moins pres de l'apex selon les especes.

Juncaginaceae (Fig. 6, 4).

Le Triglochin maritimwn L., que nous avons choisi parmi les Alismatales commeexempt

de germination epigee, a ete l'objet d'observations de Jussieu (1839), Schlickum (1896), Boyd

(1932), etc. Pour leur part, Guttenberg (1960), Yamashita (1970), ont surtout insiste sur la

rhizogenese I8
.

La graine est exalbuminee et la plantule lineaire. Le protocorme, de structure simple, n'a

qu'un seul faisceau vasculaire; l'axilla est basale. I

18. Nous nc citons pas quelques autres etudes portant sur diverses Fluviales, qui n'ajouteraient rien a no

demonstration.
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Ep = epiblaste

i

Fig.
6. —Plantules et germinations de Palmiers et du type Alisma : I, Borassus aethiopum x 2/3; 2. P/ioentx

canariensis
; a, plantule x %b c plantule et deux etats de germination x 2/3; 3, Chamaerops e.xceisa, plantule

* 12; 4, Trighchin maritimum, a, deux etats de germination x 4; b, prefeuille de bourgeon axillaire x 2; 5,

Allium porrum ; a, plantule extraite de la graine et germination x 4 ; c ,
germination plus avancee x | ; 6. Costus

feciosus (Boyd, 1932), deux etats de germination, secteur supra-axillaire lamine x 2,5; 7, Alismatales (Kaul,

197 8); a, Limnocharis flava, racine adventive tardivement suppleee par adventives du bourgeon x 3; b, Alisma

[ubcordatum, base radiculaire pilifere sans racine adventive du protocorme, les premieres racines sont celles du

bourgeon x 1,5 ; 8, Agave americana (Troll, 1962); 9, Aponogeton distachyum (D<J™lly, 1875), montrant la

Prefeuille adcaulinaire ouverte en fenetre; 10, Tamus communis (imite de Burkill, 1949); plantule sans prefeuille,

avec epiblaste x 10.
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A la germination, la base radiculaire produit une couronne de poils absorbants (Fig. 9,

8); puis la racine, deja differenciee et exogene, poursuit sa croissance. Des l'ancrage sur le

substrat, le secteur supra-axillaire a une croissance distale et geofuge, il verdit et souleve les

teguments seminaux qui persistent un certain temps. Un allongement modere concerne
egalement le secteur axillaire, de sorte que le bourgeon se developpe d'abord dans l'axilla avant
d'emerger par I'orifice prefoliaire situe a 2-4 mmau-dessus du nceud. II n'y a done pas
divergence de la prefeuille, qui reste adcaulinaire et constitue la face anterieure de l'axilla.

La suite du developpement consiste en la formation d'une touffe en rosette et a demi-
bulbeuse, avec appareil racinaire fascicule.

Lemnaceae.

Nous nous devons d'examiner egalement cette famille, sur laquelle Baillon (1891) s'etait

base pour suggerer la structure axiale de la plantule, et dont le type de vegetation pose la

question prefoliaire. Elle est bien connue, surtout par la magnifique monographic de
Hegelmaier (1868). Depuis, plusieurs embryologistes ont precise les details de Porganogenese :

Maheswari
(1963), etc.

Plantule. —La base, dite « pedicelle », bien que n'ayant pas de caracteres radiculaires,
joue cependant un role germinatif en repoussant 1'embryotegium. Cette carence est compensee
par l'ebauche precoce d'une racine adventive du bourgeon axillaire. La position basale du
bourgeon, genante pour les defenseurs d'un « cotyledon » lateral (Haccius & Lakshmanan,
1966), n'est pas exceptionnelle. L'axilla est refermee surtout par la levre superieure, de facon
identique a ce que nous avons observe chez d'autres types de plantule. Par contre,
d'importantes differences concernent le bourgeon axillaire : a savoir que, des l'etat seminal, le

point vegetatif reste punctiforme, developpe un premier cladode qui, lui-meme, en produit un
deuxieme.

Germination. —Elle ne fait que poursuivre ce processus. Chaque cladode produit une
seule ou plusieurs racines, selon 1'espece consideree, et bourgeonne lateralement de part et

d'autre, ainsi que cela a ete souvent decrit.

Jussieu (1839), sans abandonner le concept du « cotyledon », avait deja pressenti la

similitude entre la plantule et l'appareil vegetatif adulte chez Lemna trisulca L. II estimait que
les frondes ,9

, du fait de leur faculte de se ramifier, n'etaient pas des feuilles ; s'etonnant alors

de ce qu'une plante aphylle ait une « feuille cotyledonaire » aussi developpee, il suggerait que
le corps memede la plantule etait une tigelle, dont seulement la partie engainante representait
le « cotyledon ».

Wim
Wom

rameau. Enfin, Lawalree (1952) fit egalement ce rapprochement : « La constitution de

) Wim
Wolffi

19. L'habitude a ete prise d'appeler « fronde
parait mieux correspondre a la realite.

» Lemnaceae



297

La question prefoliaire se pose a deux niveaux. 1° A celui de la plantule, formee d'un

protocorme evident, nous pouvons admettre que r occlusion de Faxilla est de nature

prefoliaire. 2° A celui de Tappareil vegetatif, nous savons que chaque cladode est constitue :

a) d'une partie axiale rudimentaire, susceptible de produire, de part et d'autre, un cladode

derive; b) d'une expansion foliarisee qui se dedouble en deux feuillets entre lesquels se situe la

base de ces cladodes derives. Peut-on considerer cet emboitement comme equivalent d'une

prefeuille? Probablement non. Quant a la spathe rudimentaire qui entoure les deux fleurs

terminates, 9 & <J, on peut l'homologuer a celle des Araceae, c'est-a-dire a une bractee, non a

une prefeuille 20
(p. 322).

En conclusion, le manque de prefeuille chez les Lemnaceae est une consequence de leur

reduction generate. En revanche, le processus de ramification des cladodes reste un bon test de

la structure axiale de la plantule excluant le concept d'un « cotyledon ».

Conclusions sur les formes germinatives

devolution germinative de la plantule, surtout en rapport avec le mode de vie des especes

concernees, a ete amplement analysee par Boyd (1932). Pour notre propos sur la prefeuille,

nous avons constate que le recouvrement, relativement simple et peu varie de Faxilla chez la

plantule, subit d'importantes modifications morphologiques, dues aux correlations de

croissance entre protocorme et prefeuille.

En consequence, nous plagons les Poaceae en tete de la lignee evolutive de ces rapports, en

raison de ce que le secteur axillaire ne subit aucun allongement, et que la prefeuille, meme
lorsqu'elle reste sessile, apparait bien comme un membre foliaire du bourgeon. Les plantules

de Zoster aceae (Jacques-Felix, 1985), dont Z. maritima (Fig. 3, /), et de Cymodoceaceae sont

& egalement de ce meme type, que nous qualifions de type Poa. II faut ajouter que ces

transformations interviennent des Fetat seminal.

Les Cyperaceae, que Klebs (1881) plagait, non sans raison, dans une section particuiiere,

se situent a la charniere du type Poa, le plus evolue, et de ceux qui le sont moins, de sorte

qu'elles interviennent fort heureusement dans notre demonstration. En effet, alors que la

Plantule, massive et souvent difforme, ne predispose guere a la reconnaissance d'une prefeuille,

celle- germi nation

protocorme, elle impose le fait de son origine histologique.

Nous avons ensuite des germinations admotives avec prefeuille foliaire peu developpee,

telle celle de Flagellaria (Fig. 3, 6) et quelques autres, que nous pouvons rapprocher du type

admotif-prefolie de certains Palmiers (Fig. 3, 7).

Les germinations suivantes, dont Ensete nous a fourni un exemple, se rapportent au type

c de Boyd. Apres allongement modere du secteur supra-axillaire, il y a brusque manifestation

d es geotropismes inverses du bourgeon prefolie et de la base radiculaire. L'axilla s'accroit dans

ses differentes dimensions, sans etirement longitudinal, de sorte que la prefeuille, bien que

sessile et largement adherente au protocorme par sa base annulaire, apparait bien comme un

Membre foliaire du bourgeon qu'elle engaine. De nombreuses especes se rapportent a ce type

germinatif, surtout chez les Scitaminales (Costus excepte), dont Carina, souvent etudie depuis

n
20. Homologie tres raisonnable quand on sait 1'apparentement entre ces deux families (Guignard. 1963;

"ahlgren, Clifford & Yeo, 1985; etc.).
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Gaertner (1788), que nous prenons pour Type. De maniere generate, le protocorme est

robuste ; la vascularisation est assuree par entrainement des faisceaux, subdivises ou non, du

protocorme.

La germination &Asparagus officinalis, que Boyd plagait dans son type B, en raison de ce

que la prefeuille (sa « ligule ») est moins bien definie et non vascularisee (nous avons vu qu'elle

pouvait Fetre par entrainement), prefigure celles dont le bourgeon est variablement ecarte de la

graine, soit par allongement du secteur supra-axillaire, soit par celui du secteur axillaire, soit

encore par les deux. En effet, nous avons note chez cette espece : a) qu'il y avait

concuremment extension proximale du secteur axillaire et divergence distale de la prefeuille

;

b) que les rapports entre ces deux parties etaient fluctuants. Dans le cas &Asparagus, Faxilla

est entierement ouverte, mais chez d'autres especes, commeConvallaria maialis, par ex. (Fig. 4,

4), soigneusement decrit par Irmish (1856), l'axilla n'est ouverte que dans sa partie distale.

Les germinations variees de Commelinaceae accentuent ces differentes structures : a) Chez

celle de Tradescantia virginica, dont Gravis (1898) a fait une etude exhaustive, la divergence

distale de Faxilla est importante, sans allongement notable de la partie proximale (ne pas

confondre avec le secteur infranodal dont la croissance peut etre considerable au gre de

Fetiolement, Fig. 5, 4). b) Chez Commelina, que nous avons vu en detail, la divergence distale

est variable au gre des conditions de culture, tandis que Fallongement proximal est toujours

important, c) Enfin, chez Tinantia, par ex., la divergence distale est pratiquement nulle, de

sorte que le secteur axillaire est exclusivement tubulaire.

Nous retrouvons la premiere structure chez Chlorophytum, par ex., dont la divergence de

la prefeuille s'effectue comme chez les germinations admotives, sauf qu'elle n'est pas

vascularisee, et que le secteur supra-axillaire reste grele, et a la faculte de s'allonger sous

etiolement (Fig. 5, 8). Rarement on peut observer une faible croissance proximale de Faxilla,

avec entrainement du faisceau axillaire, ce qui annonce les formes suivantes.

Le type de croissance bipolaire de Commelina s'observe chez toutes les especes dont les

auteurs disent qu'elles sont pourvues d'une « gaine inferieure » et d'une « gaine superieure »,

ou d'un « ochrea », etc. Nous l'avons cite pour plusieurs palmiers (p. 294) sous le nom de

germination tubulee-prefoliee ; il s'observe chez Merendera, Wachendorfia, etc.

Enfin, les formes germinatives chez lesquelles le secteur axillaire est essentiellement

tubulaire et la divergence foliaire nulle ou negligeable, sont partagees par un grand nombre

d'especes. Pour la plupart d'entre elles, le secteur supra-axillaire passe progressivement a

Faxilla tubulaire, sans qu'il y ait courbure ni brusque changement de diametre. Certaines

especes sont peu endogees et les deux secteurs distaux restent assez courts, commechez Hosta

(Fig. 5, 7), Hemerocallis (Fig. 3, 10), par ex., etc. En revanche, les deiix secteurs des especes

profondement enterrees sont plus allonges et reagissent ensemble au geotropisme positii,

comme Arum, Narcissus (Fig. 5, 5, 6), par ex., etc.

En raison de ce que ces differentes modalites sont representees chez les Commelinaceae,

nous les groupons sous le type Commelina. Elles permettent de suivre tous les etats allant de la

prefeuille foliaire a la prefeuille adcaulinaire. Celle-ci resulte de ce que l'axilla, qui es

initialement isodiametrique t devient plus ou moins longuement tubulaire au cours de

germination, sans que la structure en soit modifiee : la partie dor sale est axiale (protocorme)

avec sa vascularisation propre ; la partie front ale est pre foliaire, non ou accessoireme

vascularisee. En conclusion, tout allongement du secteur axillaire modifie automatiquement

comportement de la prefeuille.
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En ce qui concerne les germinations qui presentent une croissance bipolaire de l'axilla,

nous pourrions distinguer celles dont la croissance distale est exclusivement prefoliaire, de
celles dont cette croissance concerne l'ensemble du secteur axillaire, ainsi qu'en atteste

I'entrainement des faisceaux vasculaires. Au niveau des conclusions generates, cette distinction

importe peu.

Enfin, avec l'exemple du Triglochin, nous aboutissons aux formes germinatives du type A
de Boyd, qui suppose des graines legeres, peu ou pas albuminees. II s'observe dans des groupes

divers, surtout chez les Helobiales {Alismatiflorae), dont Kaul (1978) a rapporte quelques

exemples (Fig. 6, 7). Nous le qualifions de type Alisma. Lorsque le secteur supra-axillaire est

lamine, comme chez les Costus (Fig. 6, 6) et diverses Bromeliaceae, cela ne change rien a sa

structure axiale.

Plusieurs auteurs, Chouard (1931) a propos des Scillees, Boyd (1932) d'une maniere

generate, ont justement fait remarquer qu'il n'y a pas de differences organographiques entre les

germinations de type Commelina (endogees) et celles de type Alisma (epigees). Chez les

premieres, 1'enfoncement de l'axilla tubulaire est compense par la croissance geofuge

simultanee du bourgeon ; chez les epigees l'axilla reste plus courte et la croissance du bourgeon

est plus tardive.

En resume, a partir de la structure simple des plantules, les formes germinatives se suivent

en une serie continue. Les quelques cas particuliers que Ton peut observer (Dioscorea, par ex.,

P- 323), sont toujours reductibles a leur structure de protocorme ramifie.

Formes des prefeuilles germinatives

1- Prefeuilles foliaires, divergentes du protocorme; vascularisees.

a) Prefeuille a divergence seminale; vascularisation propre; souvent avec hypoprophylle (Type

Poa).

b) Prefeuille a divergence germinale; vascularisee par entrainement et subdivision des faisceaux du

protocorme; sessile (Type Canna).

2- Prefeuilles au moins partiellement adcaulinaires (axilla tubulaire); non vascularisees, ou par exten-

sion des faisceaux lateraux du protocorme.

c) Secteur supra-axillaire souvent plus grele que faxilla et non chlorophyllien. Prefeuille exclusive-

ment frontale d'une axilla tubulaire fermee, parfois bipolaire par divergence distale de I axilla

(Type Commelina).

d) Secteur supra-axillaire chlorophyllien et geofuge. Prefeuille adcaulinaire fermee, ou parfois en

boutonniere nar extroversion des marges (Type Alisma).

Vascularisation de la plantule (Fig. 7)

Nous accordons moins d'importance qu'autrefois aux nombres et trajets vasculaires, qui

s °nt un element de la structure, mais ne la determine pas. Cependant, chez la plantule, ces

caracteres, simples et caracteristiques, competent nos donnees sur les premieres etapes de

°rganogenese.
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Fig. 7.. . —Vascularisation protocorme/prefeuille (schemas) ; le trait tremble represente la partie fendue de la prefeuille

engainante ou adcaulinaire. De 1 a 4, prefeuille entierement adcaulinaire : 1 et 2, prefeuille non vascularize; 3.

faisceaux legerement deplaces dans la prefeuille; 4, faisceaux subdivises dans la prefeuille. —5, 6, prefeuille

partiellement divergente du protocorme : 5, faisceaux entraines et subdivises dans la prefeuille ; 6, un des deux

faisceaux entraine dans la partie libre de la prefeuille. —7, 8, prefeuille entierement foliaire, vascularisation

independante : 7, un seul faisceau; malgre la non apparence exterieure d'un hypoprophylle, il y a un lege

entrainement du faisceau du protocorme; 8, deux faisceaux dans la prefeuille, hypoprophylle deja perivascularis •

(De 1 a 5, Gravis, 1943).

A
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i
Protocorme. —Les nombres des faisceaux, observes et repertories par Boyd (1932),

completes par ceux de Gravis (1943), et les notres, etc., varient de 1 a 15. Exactement, ces

nombres, observes sur coupe transversale, incluent les faisceaux lateraux prefoliaires eventuels

)

(Fig. 2, 5). lis sont diversement impairs ou pairs, le nombre 2 etant le plus frequent chez ces

derniers. La plupart des auteurs, malgre leur conviction cotyledonaire, admettent la presence

d'une vascularisation axiale. Ce n'est que chez les plantules pregermees, des Poaceae et

Zostera, par ex., que s'accelerent les rapports vasculaires directs entre le bourgeon axillaire et

la racine adventive axiale. Mais il suffit de revenir aux donnees de I'embryogenese, pour

verifier que l'initiation du bourgeon est bien toujours laterale (Jacques-Felix, 1982 : 20).

En ce qui conserne la diversite numerique des faisceaux, les auteurs ont fait remarquer

qu'elle est davantage en rapport avec le type biomorphologique de la plante qu'avec sa

position systematique. Cependant, les nombres eleves sont plus frequents chez certains

groupes, commeles Palmiers, Scitaminees, etc., dont le protocorme joue encore un role notable

au cours de la germination. Quant aux nombres peu eleves, ils correspondent logiquement avec

l'organogenese primaire de la plantule et le role souvent provisoire du protocorme. Lorsque le

secteur infranodal persiste quelque temps, il peut s'enrichir de faisceaux foliaires, mais ceci ne

nous concerne plus.

Rapports vasculaires protocorme I prefeuille. —Ce n'est que lorsque la prefeuille est foliaire

et connue sous les noms de « ligule » ou de « coleoptile », que sa vascularisation a retenu

l'attention dans les disputes sur sa structure double ou non (p. 317). Cependant, le travail de

Gravis ( 1 943), et nos propres observations, permettent de definir quelques types de rapport,

que nous avons figures et legendes. La vascularisation des prefeuilles adcaulinaires, lorsqu'elle

existe, est realisee par extension laterale des faisceaux du protocorme; chez les especes a

tendance remotive, dont la divergence prefoliaire est tardive, la vascularisation est assuree par

entrainement et retroussement distal des faisceaux ; dans ces conditions la vascularisation peut

etre partielle ou inconstante commechez Asparagus, par ex. (Fig. 1 3) ; enfin, ce n'est que chez

les especes strictement admotives, ou a divergence prefoliaire seminale, que la vascularisation

est propre a la prefeuille. (C'est par erreur que Gravis, 1943, a figure un trajet vasculaire

boucle chez la prefeuille de Triticum).

C'est ce memeprocessus d'entrainement vasculaire par croissance intercalate que Ton

peut observer dans les hypoprophylles, surtout chez les Poaceae, ou il peut etre spectaculaire.

La juste comprehension de cette structure reduit a neant toutes les speculations sur le

« mesocotyle ».

En conclusion, la vascularisation de la plantule confirme : 1) le caractere axial du

protocorme ; 2) la dependance histologique de la prefeuille au protocorme.

B. PREFEUILLE DES AXES FEUILLES

Les observations sommaires sur l'ontogenese de la prefeuille ont surtout ete motivees par

] es querelles relatives a l'origine simple ou double de ce membre foliaire. Ses etats definitifs

dependent
: de ses rapports histologiques avec 1'axe porteur ; de ce qu'elle s'accroit ou non

avec le bourgeon; de sa position sur la tige (gradation); de la nature, so.t vegetative,

mflorescentielle ou florale du bourgeon, etc. II en resulte une diversite considerable qui en fait
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un sujet mal delimite, peu utile aux besoins de la speciation, n'ayant guere suscite de travaux

d'ensemble, a Texception de celui de Ruter (1918) 2i
. Les etudes particulieres concernent

surtout les Poaceae, les Cyperaceae (Haines, 1968), etc. Plusieurs ont ete citees par Blaser

(1944), Tomlinson (1970), etc.

HlSTOGENESEDU BOURGEONAXILLAIRE ET DE LA PREFEUILLE

Dire que le rameau axillaire procede de Taxe porteur serait un truisme
;

pretendre que la

prefeuille a egalement cette memeorigine, semble plus discutable. Et pourtant, c'est bien cette

particularity qui lui vaut ses differents caracteres.

D'une maniere generate, lorsqu'une aisselle est gemmifere, Finitium du nouveau corpus se

situe sous les assises tunicales, tandis que celles-ci assurent leur continuite sur le bourgeon par

simple proliferation. Commela prefeuille est immediatement initiee sur ces memesassises, elle

est ainsi effectivement constitute des tissus de Taxe porteur. II s'agit done d'une histogenese

parfaitement banale, ainsi que cela apparait a nos figures (Fig. 8). En ce qui concerne la

formation de la prefeuille, le processus est identique a celui observe chez les plantules, avec

cette meme consequence d'en situer le plan de symetrie au pole distal du primordium.

Toutefois, les contraintes seminales et germinales n'existant pas, les modalites des premieres

etapes du developpement resultent surtout des decalages de croissance entre Faxe et le

bourgeon. Lorsque la croissance du bourgeon est rapide, la prefeuille poursuit son

developpement circulaire sur ce nouvel axe ; lorsque le bourgeon est plus tardif, la prefeuille

recouvre directement le primordium encore punctiforme et s'accroit avec lui ; enfin, quand le

retard du bourgeon est encore plus accuse, ce sont les propres assises tunicales qui, sans avoir a

diverger, constituent une prefeuille fermee sur l'initium sous-jacent, realisant ainsi une

endogenic relative.

Developpement et morphologie : de la prefeuille foliaire a la prefeuille adcauli-

NAIRE.

Ce sont les rapports histologiques entre la prefeuille et Taxe porteur qui nous permettent

le mieux d'etablir une typologie comparable a celle des formes germinatives.

Prefeuille s divergentes sur hypoprophylle ; bourgeons dresses.

Dans ce type, frequent chez les Poaceae, dont Agropyron repens, par ex. (Fig. 8, /), ' a

prefeuille diverge a mesure que s'accroit Taxe du bourgeon, de sorte qu'elle apparait comme

etant bien un membre foliaire. L'emergence se manifeste d'abord au pole distal du

primordium
;

puis, une croissance plus rapide du soubassement proximal redresse le bourgeon

et le degage de Taxe porteur. Lorsque la croissance concerne tout Taxe du bourgeon,

Fhypoprophylle ainsi forme eloigne la prefeuille de son niveau d'exsertion dans des

proportions tres variables (Fig. 10, lb; p. 309). Ces prefeuilles sont souvent foliacees (non

limbiferes), y compris chez les bourgeons latents. Elles sont ouvertes, avec marges imbriquee

21. En realite, nos quelques remarques laissent entrevoir Tinteret qu'aurait une etude plus approfondie sur

l'ontogenese de la prefeuille chez les Liliopsida.
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%8. ^ ^ w mc4 TTOP 1JW „_ WBI ,, , ., —©'-jv i • -* pidermiquedu bourgeon
axillaire (coupe transversale); b, c, d, developpement de la prefeuille sur Faxe du bourgeon (Sharman, 1945); 2,

Tradescantia virginica, preseance adaxiale d'une prefeuille ulterieurement engainante x 133 (Gravis, 1898); 3,

Polygonatum muhiflorum, prefeuille engainante avec preseance adaxiale x 80; 4, Dieffenhachia sp.\ a, jeune
bourgeon nrlmAm ^ nL^.« ^ \ a\ a ;«;»;r»*,^« mmiVMwt*- a initiation rlSm Kr»nropr»n <:*vnnHaire de a x 80 ; 5,

--,-, ,»««*»., ««m^«v «™, ^.^h, Kt ~. r -„ «»»; ^ initiation

de la prefeuille; puis 6, initiation interne du bourgeon avec son propre phyllogene x 80.

'wygonatum multiflorum, prefeuille engainante avec preseance adaxiaJe x »u; 4, viejjerwac
bourgeon primaire (schema x 14) a initiation profonde; b, initiation d'un bourgeon secondai

Alocasia sp., prefeuille basitone avec important rapport avec Taxe x 60; 6, Chlorophytum como
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7)

par compression entre la feuille axillante et l'entrenceud de l'axe (Fig. 10, lb, 6, 7, etc.), ou
entre les bases foliaires des especes rosettees ou bulbeuses, etc.

Prefeuilles semi- diver gent es sessile s ; bourgeons obliques.

Lorsque l'axe porteur a une croissance acropete qui devance celle du bourgeon, il entraine

le primordium sur son flanc. Dans le cas d' Hemerocallis par ex. (Fig. 9, 2), la prefeuille sessile

a son exsertion distale (adaxiale) plus elevee que son exsertion proximale (abaxiale), sans qu'il

y ait soudure. Elle s'inscrit done par une ellipse plus ou moins allongee sur l'axe porteur. Ces

prefeuilles sont generalement presque fermees. En realite les formes definitives sont tres

diverses.

Prefeuilles patellees ; bourgeons perpendiculaires.

Ces bourgeons ont une croissance axiale encore plus tardive que ceux du type precedent,

lis produisent memeplusieurs cataphylles tout en restant inclus. La prefeuille, issue des assises

tunicales, cerne le point vegetatif, puis sa croissance diametrale est entrainee par celle de l'axe

porteur.

Chez Flagellaria, par ex. (Fig. 9; 10, 3), la croissance radiale de la prefeuille assure le

recouvrement du bourgeon, a l'exception d'un orifice central d'ou rayonnent les faisceaux

sclereux. On reconnait bien cependant la position du plan de symetrie.

Chez Alocasia cucullata, dont l'aspect morphologique est identique a celui decrit par

Irmish (1874) pour Alocasia macrorrhiza, la prefeuille ne recouvre pas completement le secteur

proximal du primordium (Fig. 9, 4; 10, 5). Elle peut atteindre 1 cm de diametre et est cannelee

par des faisceaux sclereux, vascularises ou non. Au niveau de son plan de symetrie elle est

epaisse d'une douzaine de cellules. Contrairement a ce que nous verrons pour Dieffenbachia,

les cataphylles ne sont pas gemmiferes, tandis que e'est la prefeuille elle-meme qui, parfois,

produit un bourgeon axillaire dont le developpement peut etre simultane. Sous des aspects

moins spectaculaires, de telles prefeuilles patellees sont assez frequentes sur les rhizomes (Fig.

9, 3a; 10, 8a, etc.). Leur continuite avec les assises tunicales de l'axe est evidente; puis, selon

les cas, elles deviennent marcescentes et livrent passage au bourgeon, ou reprennent une

croissance apicale avec le developpement du bourgeon (Fig. 9, /, 2).

Turpin (1820) avait deja note ces differentes modalites des prefeuilles : « Certaines sont

susceptibles de croitre, et memede verdir, et d'autres d'etre exhaussees au-dessus du point

axillaire... tandis que d'autres se fletrissent et se detachent pres du lieu ou elles se sont

developpees ».

Commenous le verrons a la gradation, cette typologie n'est ni rigoureuse, ni specifique.

Quant a la croissance diametrale in situ des bourgeons obliques et perpendiculaires, elle s<

parfaitement banale s'il n'y avait aussi entrainement des prefeuilles sessiles, ce qui nous

accepter la notion de prefeuilles adcaulinaires chez les plantules.

Ainsi, selon notre sedation, nous constatons que la prefeuille peut se confondre de plus en

plus avec les assises tunicales de l'axe porteur, les cas extremes pouvant etre assimiles a une

endogenie du bourgeon.

fait

I
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es prefeuilles sont hachiirees

>
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CONVALLARIA

F»g. 9.

ur un bourgeon de la base x 24 : A sur un boureeon non dormant
aevel

developpee

veloppee avec subule x 36; 2b, coupe transversale dans la partie libre, montrant qu'une seule carene est mediane
12

; Flagellar ia (bourgeon de rhizome) ,3a , etat initial x 4; J, coupe longitudinale x 4; Alocasia, basipete, avec
Pnmordium d'un bourgeon axillaire x 12; Dieffenbachia, bourgeon axillaire avec prefeuille distale, et bourgeon
secondaire (encadre) x 3; Convallaria, coupe transversale d'un jeune bourgeon axillaire x 30. —Bases
radiculaires

: 7, Phalaris canariensis x 4 (Jacques-Felix, 1957); 8, Triglochin x 32.
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Endogenic relative ; prefeuille effective.

Chez Chlorophytum comoswn, par ex. (Fig. 8, 6), le bourgeon axillaire se manifeste par

une simple protuberance lenticulaire, sans la moindre discontinuity des tissus, ou bien on
remarque un orifice central ou une echancrure basale, ne representant guere que Femplacement
de une a quelques cellules. Puis, l'initiation sous-jacente du bourgeon concerne egalement la

premiere feuille, ce qui indique done bien que ce sont les assises tunicales qui, sans avoir a

diverger, constituent la prefeuille. La suite du developpement est variable. Sur la base plus ou
moins defoliee des tiges, la prefeuille reste en cet etat jusqu'a Fentree en croissance des

bourgeons latents (Fig. 9, la). Par contre, sur les bourgeons comprimes entre les gaines

foliaires, la prefeuille s'accroit avec le bourgeon : la partie libre produit des stomates, presente

une fente longitudinale, se vascularise, etc. (Fig. 10, 4a, b, c).

effective ; prefeuille fi

Chez certaines Araceae, dont Faspect exterieur du bourgeon a ete decrit par Irmish (1874),

Ruter (1918), etc., Fendogenie est davantage affirmee. Chez les Dieffenbachia, dont D.

amoena, par ex., Fexamen anatomique d'un bourgeon a complet developpement permet d'en

reconnaitre Fontogenese et la structure, car les ebauches foliaires sont elles-memes gemmiferes

(Fig. 9, J).

La prefeuille diverge au pole distal du primordium, avant tout autre differentiation. Par

sa croissance acropete, elle forme un organe lancee, long de 4 mm, porte sur un petiole etroit

;

elle n'est ni chlorophyllienne, ni vascularisee ; sa structure est isobilaterale : les cellules

centrales sont longitudinales et cellulosiques, tandis que les laterales sont subereuses et

anticlines; elle est finalement marcescente.

Le bourgeon est initie dans Fepaisseur du parenchyme cortical, vers les cinquieme a

sixieme assises cellulaires, ou se differencient les epidermes qui le separent de sa couverture

corticale (Fig. 13). La suite du developpement est normale, avec deux a trois feuilles

patelliformes, dont la premiere est sensiblement proximale (dire qu'elle est abaxiale ne serait

guere significatif). Le bourgeon, ainsi constitue, s'accroit avec Fentrenoeud de Faxe porteur, et

peut atteindre 1,7 cm, du sinus de la feuille axillante a la prefeuille, et 0,6 cm de largeur.

Hormis la prefeuille libre, il apparait exterieurement commeune simple protuberance marquee

d'une petite aire lysigene (Fig. 10, 9). La prefeuille organique est done exclusivement produite

par Faxe porteur au pole distal du primordium, et n'a aucun rapport fonctionnel avec le

bourgeon. Ce qui joue ici le role prefoliaire, e'est le tissu cortical, qui peut compter une

douzaine d'assises cellulaires dans la partie mediane la moins epaisse, ou se situe aussi la

boutonniere lysigene rompue sous la poussee du bourgeon.

Rapports vasculaires axe/prefeuille.

La prefeuille des axes feuilles se developpant sur des noeuds deja complexes, les rapports

vasculaires avec Faxe evoluent generalement avec la croissance, au gre des besoins, et

echappent a toute typification. Plus rarement la vascularisation de la prefeuille elle-meme

presente une certaine regularite, comme chez Hemerocallis, par ex. (Fig. 9, 2a, b), et autres.

Hormis que ces faits de structure infirment Fidee d'une origine synfoliaire, leur etude

approfondie n'ajouterait rien de plus a notre sujet.
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II. HOMOLOGIEGENERALEDES PREFEUILLES

Notre objectif est cfhomologuer les prefeuilles des plantules, meconnues des auteurs

cotyledonaires, aux prefeuilles des axes feuilles servant de reference. Nous appuyant sur

quelques exemples de gradation morphologique, nous demontrerons que toutes les differences

observees, soit chez les plantules entre elles, soit entre plantules et axes feuilles sont

acceptables.

HOMOLOGIEENTRE LES DIFFERENTES PREFEUILLES GERMINATIVES.

Prenant appui sur les resultats acquis en embryologie, et substituant a une typologie

descriptive une observation critique des germinations, nous avons reconnu la nature prefoliaire

du recouvrement gemmal ;
puis nous en avons deduit que toutes les formes de deploiement qui

en proviennent sont des prefeuilles homologues, formant une serie morphologique, allant du

type Poa, a prefeuille foliaire, au type Commelina, a prefeuilles adcaulinaires. Certes, il serait

difficile d'admettre que celles-ci puissent etre le premier membre foliaire du bourgeon, si nous

ne connaissions pas leur ontogenese.

Les auteurs avaient bien deja fait cette remarque qu'a la germination admotive

correspond une plantule « ligulee » ou « coleoptilee » (prefeuille foliaire); et qu'aux germina-

tions remotives correspond une plantule a « gaine cotyledonaire » (prefeuille adcaulinaire),

mais ils n'etablissaient pas Thomologie entre ces differentes formes (exceptes Sargant &
Arber, 1915) et surtout aucun d'eux n'en reconnaissait la qualite de prefeuille.

HOMOLOGIEENTRE PREFEUILLES GERMINATIVES ET VEGETATIVES.

1. L'homologie est evidente entre les prefeuilles germinatives de type Poa et les prefeuilles

divergentes des axes feuilles. Leur aspect est memetres semblable, ainsi que nous le verrons a

la sraHatinn xr^t«« c eAnimnont nut- <ti le tvne eerminatif ne s'observe que chez quelques« 6'audiiun. iNoions seuicmeni que m ic iyv** gviuuimin "^ * w~~- - -i
—

• •

groupes (Poaceae et autres), puisqu'il correspond surtout aux especes pregermees, il est bien

Plus repandu sous ses formes vegetatives.

2. Les correspondances sont plus nombreuses entre la prefeuille germinative du type

Canna et les prefeuilles semi-divergentes des axes feuilles. Les formes les plus etirees sur I'axe

Porteur etablissent la transition avec celles des types suivants et font comprendre comment se

realisent les prefeuilles adcaulinaires des plantules. Dans cette serie, les prefeuilles ont une face

adaxiale de plus en plus courte, et memenulle, tandis que, inversement, leur face abaxiale est

de plus en plus longue ; e'est-a-dire qu'elles sont de plus en plus dissymetnques, en vue de

profil, au gre de leur annexion par le protocorme ou I'axe vegetatif (Fig. 1, A4\ 9, 2) par ex.

3. Ce sont effectivement les prefeuilles des plantules de type Commelina et Alisma,

adaptees a des strategies germinatives particulieres, qui sont les plus difficiles a comparer d une

maniere generale, puisque, sur une meme plante, elles passent brusquement aux tormes

^getatives. Nous pouvons cependant les rapprocher des prefeuilles patellees reconnues chez

Flagellaria, Alocasia, etc., avec cette reserve que, chez ces plantes, e'est egalement le
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primordium qui est etire, ce qui vaut au bourgeon d'etre oblique ou perpendiculaire

relativement a Faxe porteur.

4. Quant au bourgeon axillaire endogene du Dieffenbachia, nous ne connaissons aucune

forme germinative qui puisse lui etre rapportee, ce qui n'est pas un probleme pour notre

objectif.

Gradation.

Pour nous, qui voulons demontrer que non seulement la prefeuille de la plantule est la

premiere du sporophyte, mais aussi qu'elle s'integre dans la serie morphologique generate, la

notion de gradient est primordiale. On peut distinguer immediatemeent plusieurs paliers de

gradation : celui des organes souterrains, rhizomes et tubercules des geophytes, si nombreuses

chez les Liliopsida ; celui des axes vegetatifs aeriens ; celui des axes reproducteurs. La gradation

des prefeuilles d'une meme categorie peut egalement exister en correlation, avec celle des

gaines foliaires, par ex. Ainsi, chez Tradescantia, et dans bien d'autres cas, les prefeuilles

sommitales sont bien developpees et comparables aux feuilles axillantes.

X.Zea mays L. (Fig. 10, /)
22 Mais

unicaule et monoi'que, presente plusieurs aisselles vides a la suite de la plantule. La premiere

prefeuille est celle du rameau inflorescentiel pistille dont elle atteint la meme taille, soit une

vingtaine de centimetres. Elle est manifestement bicarenee, bien qu'avec une trentaine de

faisceaux vasculaires. Malgre son extreme specialisation, Finfrutescence du Mais conserve un

agencement classique en epillets et anthecies 23
, c'est-a-dire que chaque fleur est precedee d'une

bractee axillante, la lemma, et d'une prefeuille dorsale, la palea, qui, a maturite, reste

rm
terminale

cJ sous forme

Mais

les prefeuilles etagees sur la plante. II n'y a done aucune difficulte a integrer la prefeuille de la

plantule dans cette serie.

2. Asparagus officinalis L. (Fig. 10, 2). —Les ramifications de l'Asperge interviennent a

deux niveaux : a celui du rhizome, ou leur repetition fournit les rameaux aeriens consomma-

bles a Fetat de turions ; a celui de Fetage inflorescentiel, ou elles se manifestent progressivement

apres un palier intermediaire dont les bractees axillantes sont vides, ou ne portent qu un

bourgeon rudimentaire, ou dormant.

a) Jeunes plantes. rm
formation du rhizome. C'est ce meme processus qui se poursuit et peut produire aussuu

plusieurs branches, greles, peu elevees, souvent simples sauf ecimage. Ces ramifications basaies

etant unilaterales et au memeniveau, chacune se trouve enclose par les bractees precedentes, e

les compressions ne tardent pas a s'exercer. Cependant, sur ces jeunes plantes, il est encor

22. Au sujet des prefeuilles du Mais, Tomlinson (1970) cite un travail que nous n'avons pu consulter :
Galinat,

1959, Leafl. Bot. Mus. Harvard Univers. 19: 1-31.

23. Anthecie : partie de l'epillet constitute de la lemma, de la palea et de la fleur proprement dite (Jacques-Felix.

1972, Adansonia, ser. 2, 12 : 245-252.

i
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I

;

F 'g- 10.-- —Prefeuilles : 1, Mais, a, de la plantule, etalee x 2 ; b, de 1'inflorescence pistillee x 2/3 ; e, de la fleur ? x 2

;

4 de la fleur J x 2 ; 6', tige canaliculee au niveau de rinfrutescence x 2/3 ; 2, Asparagus officinalis; a, au debut de

•a germination x 6 (toutes autres x 4); a , de la plantule; b, c. d, a", successivement de rhizome jeune et plus age;

^ e a /, des tiges aeriennes; e, d'une jeune plante; /", d'une plante plus agee, dos et face; g, d'un bourgeon vu de

fa ce; h, isolee du bourgeon; /, demi-prefeuille etalee; 3, Flagellaria guineensis; a, d'un bourgeon de 1 axe feuil e

x 4; b, premiere feuille de ce bourgeon vue en plan x 4; 4, Chlorophytum comosum; a, une croissance apicale

commence a liberer la prefeuille de l'axe, a un stade plus jeune, elle apparait commeune protuberance lenticulaire,

sans orifice ; b, stade suivant x A;c,d.e, e', stades plus avances, remarquer la predominance du faisceau vasculare

organiquement median x 2 ; 5, Alocasia sp., d'un bourgeon de l'axe feuille, recouvrant imparfaitement la premiere

feuille x 2 ; 6, Bambusa sp.;a, de face; b, etalee, neuf nervures, dont la mediane ( + ) est rejetee dans une carene

laterale; 7, Pseudosasa japonica x 2; 8, Carex riparia; a, de bourgeon dormant sur rhizome x 4; ft, de rejet x 4;

9, Dieffenbachia amoena, libre au-dessus du bourgeon endogene x 2.
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facile de suivre 1'ontogenese des prefeuilles. D'abord tres semblables a celle de la plantule, sauf

qu'elles sont moins largement adherentes a l'axe porteur, elles montrent ensuite comment des

files de cellules, de part et d'autre de la partie dorsale, ont une croissance plus active, avec

formation de deux carenes et d'un apex echancre. Quant a la prefeuille des bourgeons

dormants, situes aux aisselles suivantes, elle est tres reduite, entiere et membraneuse. Enfin,

plus haut sur l'axe, les bourgeons produisent des cladodes sans prefeuille.

b) Plantes adultes. —Les annees suivantes, tous les organes des rameaux floriferes sont

prepares sur les turions ou les compressions deviennent extremes. Les prefeuilles du rhizome

sont largement ovales, fortement bicarenees, mais encore entieres avec une partie dorsale

membraneuse. Les prefeuilles des bourgeons suivants varient beaucoup selon leur position.

Celles des bourgeons rudimentaires sont encore entieres, avec deux carenes un peu excurrentes

au sommet. Puis, a mesure que les pressions augmentent par le developpement des bourgeons

lateraux turgescents, la partie dorsale est de plus en plus laminee et dechiree, ou arretee dans sa

croissance, de sorte qu'elle est parfois difficilement decelable. Ainsi, la prefeuille, nettement

bipartite, semble reduite a ses deux carenes qui simulent les bractees sus-jacentes du rameau

lateral. Dans la partie sommitale, la prefeuille finit par disparaitre, ainsi que sur les

subdivisions laterales. Les pedicelles floraux sont articules sans prefeuille.

Chez Asparagus officinalis, caracterise par ses feuilles bracteiformes et ses cladodes, la

gradation peu sensible des prefeuilles consiste surtout dans leur deformation mecanique, et

dans leur reduction en correlation avec celle de l'appareil foliaire. En conclusion, la prefeuille

de la plantule est tres suffisamment semblable aux suivantes pour ecarter toute ambigui'te.

Mai's

Chez la plupart des Poaceae, par ex., la gradation est tres attenuee et il y a une grande

similitude entre toutes les prefeuilles, de la plantule aux organes floraux (Jacques-Felix, 1962 :

fig. 1, par ex.). Inversement, le passage est brusque entre la prefeuille adcaulinaire de la

plantule et celles des axes vegetatifs, commenous en donnons des exemples (Triglochin, Fig. 6,

4 ; Tradescentia, Fig. 5, 4 a 4'), ainsi qu'entre prefeuilles vegetatives et spathes florales chez

certaines especes bulbeuses et scapigeres.

Conclusions sur les homologies.

1. Cest un fait general que le point vegetatif de tout bourgeon axillaire des axes feuilles

est precocement recouvert d'une prefeuille, ayant pour particularite : a) d'etre initiee sur le

dermatogene de l'axe porteur; b) d'etre adaxiale.

1'. C'est un fait tout aussi general que le recouvrement du point vegetatif lateral de la

plantule, resulte de la proliferation des assises externes de l'embryon et est adaxial. Cette

identite d'origine et de position indique que ce recouvrement est une prefeuille, homologue de

celles des axes feuilles.

2. Sur les axes feuilles de la plupart des especes, la prefeuille se confirme commemembre

foliaire par son developpement avec le bourgeon ; plus rarement, elle reste sessile et dependante

de l'axe, laissant seulement passage au bourgeon sans se developper.

2'. Chez les plantules, les prefeuilles presentent ces memes formes de developpement

.

celles des germinations admotives sont foliaires et semblables a celles des axes feuilles
;

eel es
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des germinations remotives sont plus ou moins adcaulinaires et comparables aux prefeuilles

patellees des axes feuilles.

Cette homologie entre les prefeuilles des plantules et celles des axes feuilles a pour

corollaire l'homologie entre les axes et les bourgeons; c'est-a-dire : l)que le corps de la

plantule (protocorme) est un axe identique a celui des tiges feuillees ; 2) que le bourgeon lateral

de la plantule est un bourgeon axillaire identique a celui des axes feuilles.

III. ROLE INITIATEUR ET ORGANISATEURDU PROTOCORME24

Bien que cette note soit centree sur la prefeuille, il convient d'insister sur la preseance du

protocorme au cours de l'organogenese seminale et du deploiement germinal de la plantule. Le

protocorme n'est pas une vue de l'esprit : il existe des les premieres segmentations du zygote.

INITIATION DU BOURGEONAXILLAIRE
ET MORPHOLOGIEINITIALE DE LA PLANTULE

D'apres le mythe cotyledonaire, une « gemmule », laterale et tardivement differenciee,

serait apicale et organisatrice. En realite, nous venons d'etablir que le recouvrement gemmal se

revele comme etant une prefeuille, ce qui implique : 1) que le corps de I'embryon n'est

aucunement cotyledonaire, mais qu'il est un axe hetero-bipolaire ; 2) que le point vegetatif,

normalement initie sur un meristeme de flanc, est un bourgeon axillaire, non celui d'une

gemmule, ni d'un bourgeon adventif. D'ou Ton peut conclure que, au cours de la vie seminale,

c'est l'apex de I'embryon qui initie le bourgeon a un niveau determine, et dirige l'allongement

formes

MISE EN POSITION ADAXIALE DE LA PREFEUILLE ET PHYLLOTAXIE

Nous avons vu (p. 278) que Ton ne peut imputer ni a une feuille axillante, ni a une feuille

sus-jacente, la faculte de situer la prefeuille de la plantule. En revanche, nous pouvons

admettre que c'est la croissance acropete du protocorme, au niveau axillaire, qui place le

Premier membre foliaire du bourgeon au pole distal du primordium et, inversement, repousse

•a deuxieme feuille en position abaxiale ou transverse. En d'autres termes ce serait tout

simplement la propre hormone de croissance du protocorme qui deciderait du point de depart

de la phyllotaxie du rameau 25
.

leuill

.
24. Us remarques de ce chapitre, relatives aux rapports axe/prefeuille, sont egalement valables pour les axes

'lies.

en
25. En effet. memechez les axes feuilles, lorsque la prefeuille est obsolete, la premiere feuille est egalement rejetee

Position abaxiale, ou transverse. Ce serait done I'axe qui jouerait un role antagoniste, et non la ieuille axillante.
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MORPHOGENESEDES GERMINATIONS

Nous avons reconnu que Pallongement du protocorme provoque Fannexion d'une

prefeuille adcaulinaire chez les germinations remotives, et que son non-allongement permet la

divergence d'une prefeuille foliaire chez les admotives.

Germinations remotives : preponderance du protocorme.

Rapports de croissance protocorme j prefeuille dans le cas des axillas tubulaires.

Sous quelle impulsion se declenche Pallongement du protocorme, la ou ses tissus sont

communs avec ceux de Pebauche prefoliaire? Cette croissance, qui intercepte et entraine la

prefeuille, ne perturbe pas le point vegetatif du bourgeon, qui peut etre passivement ecarte de

plusieurs dizaines de centimetres (palmiers endoges, par ex.) de son orifice prefoliaire, sans que

sa forme, ni son developpement en soient affectes. C'est done manifestement le protocorme

qui, par elongation et proliferation cellulaires, impulse Pallongement diversifie de ses differents

secteurs et annexe la prefeuille, sans la moindre intervention du bourgeon. Nous avons deja vu

(p. 301) que cette entite caulinaire se manifeste par les trajets procambiaux, ce que les

micrographes cotyledonaires sont bien obliges d'admettre d'apres leurs examens anatomiques

et cytochimiques. Toutefois, on peut concevoir que le bourgeon contribue a Pallongement et a

la vascularisation eventuels du secteur infranodal.

Ajoutons encore que le protocorme intervient aussi dans la morphogenese par son secteur

supra-axillaire, commechez les especes du type Commelina (Fig. 5), chez le palmier Lodoicea

maldivica ou il peut atteindre plus d'lm, etc.
26

.

Protocorme et geotropisme.

Chez les germinations remotives, c'est le protocorme lui-meme qui reagit au geotropisme,

soit positivement chez les endogees (Borassus, par ex.), soit negativement chez les epigees

(Alisma, par ex.), soit encore dans les deux sens, selon les secteurs, avec croissance bipolaire

(Commelina, par ex.).

En resume, c'est le protocorme qui, de Pinitiation a Fauto-organogenese du bourgeon, est

Pelement moteur du developpement de la plantule, ce qui, une fois de plus, infirme le concept

de la « gemmule » organisatrice. II intervient sur les points suivants :

initiation du bourgeon —mise en position adaxiale de la prefeuille —allongements extractiis aes

germinations —realisation de structures mixtes protocorme/prefeuille (axilla tubulaire) —compor-

tement geopete ou geofuge de la plantule.

Germinations admotives : intervention de la prefeuille.

Chez celle-ci, le protocorme ne s'oppose pas a la divergence foliaire du premier membre

du bourgeon. De plus, il y a parfois format

26. Ces remarques ne sont qu'indicatives, puisque, chez certains palmiers, par ex., e'est bien le bourgeon qui

comporte immediatement comme un rhizome capable de faire un crochet en profondeur (p. ,294).

se
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hormonale

prefeuille qui induit cet allongement intercalaire, commecela se verifie par le test Avena chez

les Poaceae 21
. Ceci est du a ce qu'un meristeme persiste a la partie distale de l'hypoprophylle,

et a, parfois, pour effet d'entrainer les faisceaux vasculaires. Cette particularite ne justifie pas

de faire une entite organographique de cette croissance intercalaire chez la plantule, et de la

qualifier illogiquement de « mesocotyle », car elle est banale sur les axes feuilles et floraux

(P- 321).

Cest done la que se situe Tune des differences biomorphologiques entre les deux types de

germination : dans le type remotif, considere par Boyd (1932) comme le plus primitif, e'est le

protocorme qui assure eventuellement l'emergence du bourgeon hors du substrat, tandis que ce

sont l'hypoprophylle et les entrenoeuds du bourgeon dans le type admotif.

DEUX

Bien que la realite du protocorme soit infiniment plus satisfaisante que le concept

cotyledonaire, elle n'est pas aisement agreee. Des Traites recents, destines a l'enseignement, et

des Recueils, pretendant faire le point sur ces questions, persistent lamentablement a peser le

pour et le contre d'un « cotyledon » terminal ou lateral.

Mestre
conception, ont formule des reserves auxquelles j'avais deja repondu en 1982. La premiere

porte sur « l'absence de preuve de l'avortement du bourgeon terminal ». L'un de ces auteurs

(Mestre), qui avait une grande experience de l'embryogenese, savait mieux que personne qu'il

invoquer cette hypothese d'un « surplus » apical, inutile et sans fondement, mais, de plus, je

1'ai deja tres vivement denoncee (1982 : 17). Ceux qui s'attardent a de telles remarques, ne

s'apercoivent done pas que e'est precisement le cone sommital de l'embryon qui est cet apex

initiateur du bourgeon lateral.

La seconde objection, argument favori des partisans du « cotyledon lateral », serait la

position apicale du point vegetatif chez certaines especes. Nous avons deja montre (1982 : 20)

que l'embryon est initialement un axe comme les autres, dont on sait que 1'ecart entre leur apex

et I'initium le plus recent peut varier de quelques pm a plus de 150|iin; qu'un milium peut

memese situer au niveau de l'apex sans etre apical pour autant, etc. Vraiment, est-il si difficile

d'appliquer nos connaissances des apex chez les Cormophytes au premier de ceux-ci :
celui de

l'embryon ?

IV CONCLUSIONSSUR LA PREFEUILLE :

ELLE APPART1ENT°UBOURGEON.ELLE DEPENDDE L'AXE PORTEUR

Ainsi, nous portons sur la prefeuille une appreciation nouvelle : celle d'etre non seulement

initiee sur 1'axe porteur, mais encore de lui etre souvent rattachee par des rapports de

27. Les etudes sur ce sujet sont trop nombreuses pour qu'il soit utile d'en citer une seule.

..
28. Jean-Charles Mestre (1932-1986), Michel Guedes (1942-1985). egalement talentueux dans leur d.scipl.ne

d| Sparus Drematurement
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croissance. Ce sont ces notions qui nous ont permis de Fidentifier sous des aspects inhabituels

chez la plantule, et de la distinguer formellement des feuilles proprement dites sur les axes

feuilles.

Certes, le rapport ramification/prefeuille, sur les axes feuilles, est reconnu depuis les

premiers auteurs. Mais il nous restait a prouver que ce memerapport significatif existe sur la

plantule. Ceci n'avait jamais ete fait avant nous (1957), puisque Baillon Iui-meme (1891), tout

en ayant fait allusion a la prefeuille, a propos des Poaceae, s'etait base sur d'autres arguments
pour etablir son opinion de Fembryon axial ramifie.

Bien que cette liaison histologique axe/prefeuille se soit toujours imposee aux anatomistes

de la plantule, elle n'a jamais ete correctement interpretee. II est significatif, en effet, quelle a

toujours ete une cause d'embarras pour ceux qui, sensibles a Fargument anatomique, se

croyaient obliges d'unifier les parties concernees, soit en ramenant la prefeuille au rang

d'appendice de leur « cotyledon » (theorie ligulaire), soit, au contraire, en la portant au rang

de « deuxieme cotyledon », meme lorsque ces elements sont distances par le fameux

« mesocotyle » 29
. A noter egalement les hesitations pour attribuer la prefeuille comme feuille

« gemmulaire » (Cyperaceae, p. 287). Ce dernier point de vue est interessant, car il indique que

ces auteurs acceptaient Fidee que ce membre foliaire tire largement son origine des tissus de

Fembryon.

Si nous distinguons Faxe porteur de la prefeuille du rameau, nous conservons cependant

tout autant d'interet a leurs liaisons histologiques. II n'est pas exagere de dire que le bourgeon

axillaire n'est autonome qu'a compter de sa premiere feuille, tandis que sa prefeuille reste plus

ou moins dependante de Faxe porteur, malgre Fintercalation eventuelle d'un hypoprophylle.

Toutes nos observations aboutissent done a cette conclusion qu7/ nest de prefeuille

qu'adaxiale. Cette notion devrait mettre fin aux interpretations selon lesquelles la prefeuille

pourrait etre abaxiale et superposee a la feuille axillante. L'erreur est double : d'une part en

attribuant la qualite de prefeuille (absente) a la premiere feuille ; d'autre part en supposant que

celle-ci serait superposee a la feuille axillante, alors qu'elle se situe sur un axe different. II s'agit

done d'un faux probleme, dont les refutations, comme celle de Bugnon & Joffrin (1962), ne

devraient plus etre necessaires.

Nous ne partageons done pas la conception banalisante des auteurs qui confondent

prefeuille et autres feuilles. Hormis ces particularity histologiques qui sont Findice d'une

ramification axillaire, s'en ajoutent quelques autres : specialisation frequente au niveau des

organes reproducteurs
; participation aux differentes formes germinatives ; role hormonal dans

la croissance des hypoprophylles ; etc. En resume, la prefeuille est un element non negligeable

dans Forganographie des Liliopsida.

Est-ce a dire que nous la considerons comme un organe distinct? Certainement non.

L'edifice vegetal, du zygote a la gametogenese est UN. Nous ne fournissons pas d'argument a

Fune ou Fautre des theories phytonaires, unites de croissance, etc., ni a ce concept, contraire a

Fesprit de recherche, qui, plutot qu'expliquer, se limite a nommer « coleoptile, coleorhize.

mesocotyle », etc.

29. Rappelons, par ex., Tieghem (1897) precisant, a propos des Cyperaceae, que meme lorsque la prefeuille est

ecartee du protocorme par un hypoprophylle (son « pedicule ») : « ce ne sont cependant que les deux parties d'une

seule et meme feuille ». Ou bien encore Worsdell (deja cite par nous, 1982 : 9) : « puisque le coleoptile a son

origine sur le scutellum, ce ne peut etre que la ligule de cet organe foliaire ».
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Au cours de la ramification il n'y a pas un dermatogene de Faxe porteur et un
dermatogene du rameau. La prefeuille se differenciant tot, et etant generalement engainante, il

est normal qifelle procede des deux axes et soit plus ou moins mixte. Cest une consequence
tout a fait banale a Fechelle de la plante entiere.

En conclusion, nous confirmons notre definition preliminaire (p. 280) : la prefeuille,

orientee face a Yaxe du bourgeon, est une feuille de ce bourgeon ; situee par I axe porteur dans

une position adaxiale, avec adherence plus ou moins importante, cest une feuille particuliere ; la

ou elle existe il y a ramification. En consequence, la prefeuille, dont nous avons suivi

Fontogenese a partir de Fembryon, indique que la plantule est un protocorme ramifie, excluant

toute idee de cotyledon : c'est ce que nous voulions demontrer.

V. ANNEXES

PLANTULEOU EMBRYON?

Le debutant, qui espererait decouvrir des arguments phylogeniques meconnus chez la

plantule, s'apercevrait vite que les caracteres typologiques ne concordent guere avec ceux qui

decident de la classification 30
. Cest que, deja, a cette etape postembryonnaire, le seul caractere

fondamental que montre encore le sporophyte est celui de la Classe tout entiere, c'est-a-dire

celui du protocorme sympodial, oppose a celui de Faxe monopodial des Magnoliopsida. Son

etat vegetatif, complexe, est tout simplement prepare aux strategies germinatives, en rapport

avec le mode de vie de la plante adulte. En effet, a part quelques exceptions, dont nous avons

cite des exemples, nous avons constate que differents types de plantules peuvent se rencontrer

dans une meme famille, tandis que, inversement, de memes types existent dans des families

differentes. C'etait pour cela que Boyd (1932) avait choisi de grouper ses examens d'apres cette

donnee, et non en fonction de la place systematique des especes etudiees.

Pourquoi alors qualifier d'embryon un etat de developpement du sporophyte qui n'a plus

nen d'embryonnaire? C^est que, d'une part, ce sont les germinations que nous nommons

Plantules en francais, sous les influences premieres de Richard (181 1) : « embryon developpe
i _-- r.,« • a* —.— 11 A

MlRBEL
nom de plantule », etc. ; et que, d'autre part, ce sont les embryologistes eux-memes qui, a la

suite d'HoFMEisTER (1861), ont generalise le terme embryon pour le stade mature du

sporophyte seminal, et celui de proembryon pour les stades anterieurs. Cette distinction nous

semble superflue, car avant Pembryon, il n'y a rien qui ne soit le zygote lui-meme. Cette

habitude serait admissible si le fait de nommer embryon un organisme, ou une partie

d 'organisme deja complexe, n'etait une source de confusion deja signalee par Vallade (1966) a

Propos des Palmiers.

.
30. Cependant, Tetat evolutif de la plantule, juge d'apres sa morphologic est pris en consideration dans la

classification rlo,«ct;„.,r, a^. n. Uin>r U x, o*«mi ««kn. (IQ81VRasmussen
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Malpighi en 1671 (

1976) du mot plantule pour designer le sporophyte seminal des Magnoliopsida : « la

plantule, composee de la racine, de 1'axe ou de la gemmule et de deux feuilles ». Elles resultent

de ce que de nombreux auteurs ont tendance a distinguer dans la plantule des organes qui

seraient essentiels et d'autres qui seraient negligeables. Si, pour les uns, plantule est utilise selon

l'acception premiere de Malpighi, pour d'autres le terme ne designe plus que les parties

actives, le « blaste » de Richard (181 1), soil, pour les Liliopsida, le bourgeon et la racine

endogene. Les expressions employees dans ces dernieres conditions, par Gatin (1921), par ex. :

« L'embryon contient une plantule », ou encore : « A 1'interieur de Tembryon se trouve une
plantule courbe », evoquent Tidee d'objets distincts, non conforme a la realite de Fontogenese.

Pour certains auteurs, se limitant a une optique exclusivement fonctionnelle, ce serait memele

bourgeon axillaire qui produirait son haustorium, ce qui supposerait un renversement complet

de l'organogenese. II est vrai que ces derniers concepts, selon lesquels le protocorme ne serait

qu'un accessoire haustorial, sont favorises par son elimination habituelle apres la germination.

Notre conception du protocorme ramifie rend parfaitement intelligible la structure du

sporophyte seminal des Liliopsida : c'est par son developpement coenogenetique que

Fembryon devient une plantule. Selon Plantefol (1976), il est superflu de preciser qu'elle est

seminale : c'est sa nature meme31
.

REJET DU CONCEPTLIGULAIRE

Toute notre demonstration s'inscrit en faux contre le concept ligulaire, qui est une

consequence directe du mythe cotyledonaire. Ligule, en botanique, est un terme de

morphologie, surtout employe a propos de certaines feuilles engainantes, dont il designe ce qui

n'est guere qu'un accident de croissance entre gaine et limbe. On est done surpris de ce que

cette idee, qu'un simple appendice puisse etre le premier acte de Forganogenese, ait ete

MlRBEL
Poaceae) et aussi longtemps (encore preferee par Dahlgren & Clifford, 1982 : 247). II leur

fallait aussi supposer que cette « ligule » n'etait toujours presente que sur leur « feuille

cotyledonaire » puisque les feuilles suivantes, hormis chez les Poaceae et Pontederiaceae, en

sont generalement depourvues (Dahlgren & Clifford, 1982 : 75). Cependant, nous

reconnaissons que cette opinion etait favorisee par les rapports histologiques evidents entre

protocorme et prefeuille.

II y avait done, d'une part, le concept organographique, probablement etabli des 1810,

selon lequel le recouvrement du point vegetatif etait assure par un appendice du « cotyledon »;

et, d'autre part, I'usage plus recent de « ligule » pour le designer. Bien que 1'ayant juge

inadequat, ce terme fut adopte par Boyd (1932), qui en attribua la paternite a Gatin (1905).

En realite, son emploi en embryologie fut innove par Schleiden (1837) dans la legende d'une

figure de plantule de Secale : « PI. Ill, fig. 15 : b. Ligula desselben (die Erhebung, welche

das Federchen umschlieest) ». Puis le mot fut reproduit dans la traduction francaise de ce

meme article (Schleiden, 1839) 32
: « Fig. 11. —a. Limbe de la feuille cotyledonaire.

31. Le « Robert », ed. 1981, donne une definition exacte de plantule.
32. Non seulement Particle de Schleiden a ete ignore de Boyd, mais, plus curieusement, Roth (1955) elle-meme se

refere seulement a la traduction francaise.
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b. Ligule de la meme feuille (le rebord qui entoure la plumule)... ». Par la suite, dans son

Traite de Botanique, Schleiden (1846) admit que sa « ligule » avait valeur de membre foliaire

independant.

D'une maniere generale, les auteurs attribuaient la prefeuille foliaire des Poaceae et

Cyperaceae, soit a leur « cotyledon » comme « ligule » = « coleoptile », soit, plus rarement,

comme premiere feuille a leur « gemmule » : c'etait l'un ou l'autre. Boyd (1932) fit une

proposition tout a fait surprenante en distinguant « ligule » et « coleoptile ». Elle attribua la

prefeuille a la « gemmule », car, disait-elle, la « ligule », qui devrait preceder, a totalement

disparu chez les Cyperaceae, ou ne persiste qu'a l'etat rudimentaire chez les Poaceae : epiblaste

sur la face, et fusionnee sur le dos avec le scutellum ! Pour sa demonstration, elle homologuait

(1932 : 162) la prefeuille d'Avena a la premiere feuille de Bilbergia, dont la prefeuille restait

qualifiee de « ligule ». Commela premiere feuille de Bilbergia est abaxiale, Boyd & Avery

(1936) tenterent ulterieurement de corriger la figure publiee en 1932 33
. Par cette demarche,

Boyd escamotait une etape organographique chez les Poaceae et Cyperaceae, niait l'unite

d'origine de la prefeuille, accordait une resistance a revolution peu probable chez une simple

ligule. L'idee d'en rajouter une, aussi rudimentaire qu'imaginaire, a la plantule des Poaceae,

n'etait guere rationnelle.

CONCEPTSERRONESDE LA PREFEUILLE SYNCOTYLAIRE
ET DE LA SYNCOTYLIE

Selon cette theorie, la prefeuille des Liliopsida resulterait evolutivement de la concrescence

des prefeuilles geminees connues chez les Magnoliopsida. Induite par le mythe cotyledonaire,

elle s'appuie, soit sur Interpretation sommaire de Thistogenese, comme le fit Dutailly ( 1 879),

lit
: Par ex. : « La prefeuille apparait tout d'abord sous forme de deux bourrelets distincts,

lateraux, opposes et successifs »; soit sur le fait que les prefeuilles sont souvent bicarenees

.. . .if — • m

et apparemment parinerviees.
,

Tous nos examens infirment ces interpretations. II est bien evident qu une feuille,

normalement a cote mediane, ne peut etre adossee et comprimee contre l'axe porteur, sans

subir des deformations. De plus, comme le fit remarquer Arber (1925) et autres, bien des

Prefeuilles ne sont pas bicarenees, ou sont imparinerviees, ce qui pourrait, tout aussi bien, etre

revendique comme preuve de leur structure homogene ! En fait il n'y a pas necessairement

correspondance entre les trajets vasculaires et les carenes. C'est memeplus souvent qu une

carene recoit la nervure principale, avec initiation eventuelle d'un bourgeon axillaire, comme
„ :

v r
. ,^. .» ^ i ^ c^.

,

v iqat • fio 1 1 etc. I.

a

J ACQUES

Preteuille des Hemerocallisi-wicuiue aes Hemerocallis (Mg. y, ^o) cm cgaicincui. nv^ o. 6 .....

oL , , i a
carene correspond a la cote mediane, l'autre n'etant memepas nerviee. Chez les plantules de

Poaceae, dont la prefeuille est typiquement binerviee, il y a quelques cas -- precise ment

d, especes archaiques - de prefeuille pluri- et impari-nerviee (Reeder, 1956). Enfin, les

Prefeuilles patellees, dont Tunique plan de symetrie est bien evident, sont tres demonstratives a

ce
* egard (Fig. 9, 2a; 10, 3, 5, etc.).

=
|

3 3. Guignard (1962 : 596) avait deja ete surpris par cette interpretation
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Cependant, certains auteurs, acharnes a defendre le principe (Tune structure heterogene,

maintiennent qu'il s'agirait precisement d'un processus evolutif : il y aurait eu d'abord

concrescence de deux prefeuilles equivalentes, puis Tune d'elle aurait regresse dans la prefeuille

dissymetrique, pour disparaitre finalement dans la prefeuille a symetrie mediane. C'est ce que

Ruter (1918), Veh (1930), Troll (1962), Bugnon & Bonnard (1966), etc., ont voulu

demontrer.

Ces derniers se sont bases sur quelques exemples, dont deux choisis chez les Asparagus,

qui presenteraient providentiellement deux etapes de cette evolution. A. officinalis, plus

primitif, aurait ses deux prefeuilles encore nettement distinctes, tandis qu'A. sprengeri, plus

evolue, aurait une prefeuille constitute de deux pieces soudees par le dos. II s'agit d'une

PONTEDERIA THADESCANTIA PEPEROMIA
*• .

PREFEUILLES
foliaire

adcaulinai

les axes sont
hachures

A
monopode

NARCISSUS

PREFEUILLES sympode

t *

t *

>

;•:•

!:.

&
-'

* •

• •'.

% *

GALANTHUS

B

ARUM

Fig. 11. —A, corrections (schemas) de fausses homologies (texte p. 321) : 1, comparaison entre un axe feuille de

Pontedena {a) et une germination de type Lommelina (b) ; 2, comparaison entre germination d Arum ya) Cl "

Peperomia (b). —B, la prefeuille dans les croissances mono- et sym-podiale (schemas); Narcissus : 1, le bourgeon

axial (ponctue) est represents plus developpe qu'il n'est au moment de la floraison 1988 ; 2, prefeuille-spathe * 2/3

,

Arum : 3, le bourgeon vegetatif est axillaire avec prefeuille (4) x 2/3 ; le spadice, avec sa spathe. est axia .

Galanthus : spathe-prefeuille un peu avant floraison x 1.
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observation defectueuse. La prefeuille d"A. officinalis, telle que nous 1'avons decrite (p. 308 et
Fig. 10, 2) est organiquement entiere, avec un seul plan de symetrie. II est vrai qu'elle
manifeste une gradation importante le long de la tige, et qu'elle peut etre fortement bicarenee
par compression, avant de disparaitre sur les ramifications cladodisees. Les faits reels sont
done absolument inverses de ceux supposes par les auteurs : e'est au cours de l'ontogenese que
la prefeuille, organiquement entiere, devient bifide a bipartite par ecrasement contre l'axe. Les
autres exemples interprets par Bugnon & Bonnard (1966) ne sont pas davantage
demonstratifs d'un processus evolutif de la prefeuille. lis entrent dans la gammede variabilite

observable dans tous les groupes.

Les memes interpretations fautives s'etendent a certaines prefeuilles des rameaux
inflorescentiels et floraux, ainsi que nous l'avons rappele pour Galanthus nivalis (p. 321 et

Fig. 11, B).

Pour reprendre le meme exemple du Chlorophytum comosum, facheusement choisi par
Troll (1969) pour sa demonstration synfoliaire, nous avons constate que l'histogenese de ces

prefeuilles exclut toute idee d'une double origine, memelorsque nous pouvons remarquer deux
faisceaux vasculaires anterieurs a toute intervention mecanique (Fig. 9, lb). Par la suite, elles

peuvent effectivement presenter toute une gammede variabilite (Fig. 10, 4); celles qui sont
reduites et rejetees sur le cote sont evidemment unicarenees, mais elles ne representent, ni une
demi-prefeuille, ni Tune de deux prefeuilles supposees ancestrales. II n'y a absolument pas de

phylogenie dans ce processus de gradation.

En resume, ces differents auteurs tiennent pour caracteres fondamentaux et evolutifs, de
simples etats vegetatifs.

i

Une autre etape est franchie par les auteurs qui homologuent la prefeuille au cotyledon.

Nous avons deja precise (p. 278) que cette equivalence n'est pas rigoureuse chez les

Magnoliopsida, et qu'elle est strictement inexistante chez les Liliopsida qui n'ont jamais eu de

cotyledon. Nous pourrions done rejeter sans examen toute proposition qui repose sur ce

postulat. Citons cependant Haines & Lye (1979) qui, voulant ranimer la theorie syncotylaire,

surtout defendue par Sargant (1903), ont rassemble une interessante documentation sur les

plantules syncotylees de Magnoliopsida. En substance, leur raisonnement est le suivant

:

« Puisque certaines Magnoliopsida, dont les prefeuilles sont libres, ont cependant leurs

cotyledons soudes, ce serait cette meme evolution, plus avancee, qui aurait conduit a

•avenement des Liliopsida. Chez celles-ci, les prefeuilles seraient encore imparfaitement reunies

da ns de nombreux cas, tandis que leurs cotyledons seraient deja soudes en une seule piece,

>ntimement et definitivement ». Ces dernieres precisions, car, du propre aveu de ces auteurs, on
ne connait aucun cas de reversion du « cotyledon » chez les Liliopsida Evidemment !

Pour
n °us, des exemples de syncotylie et d'heterocotylie, oui e'est vrai, ca existe chez les

d, cotyledones.

Burger (1981) a justement denonce cette demarche intellectuelle qui consiste a extraire

quelques cas particuliers d'un groupe, pour en faire ce que Ton suppose etre fetat general d'un

aut re, ou aucune exception inverse ne risque de se produire.

,
En conclusion, les idees preconcues sur la structure heterogene de la prefeuille sont dues :

J

lj * meconnaissance des resultats obtenus en embryologie; au manque de travaux sur

\°ntogenese des prefeuilles; a 1'attachement inconditionnel au mythe cotyiedonaire. Enfin,

c es t faire preuve de beaucoup d'obstination que de supposer une concrescence d'organes la ou
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elle a la moindre chance de se produire 34
. II est pourtant clair que la forme bicarenee des

prefeuilles est en correlation directe avec la forme canaliculee des entrenoeuds, surtout
remarquable chez les Poaceae. Pourquoi imaginer une theorie pour la prefeuille et pas pour la

tige 3S
?

Une tout autre et ancienne theorie, selon laquelle la palea ne serait pas prefoliaire, mais
resulterait de la soudure de deux pieces du perianthe, a ete defendue par Chadefaud (Rev.
gen. Bot. 62 : 1-20, 1955), Surkov, in Tsvelev (1983), etc. Toute 1'organographie des Poaceae
s'oppose a une telle interpretation : la palea est au rameau floral ce que les prefeuilles qui

precedent sont aux rameaux vegetatifs, tandis que l'organotaxie des membres perianthaires est

differente.

4

z
1

\

Fig. 12. —Prefeuille de Aloeasia cucullata en place entre deux cicatrices foliaires x 6.

34. C'est une simple remarque : mais on peut penser qu'une concrescence en ce point du vegetal, s'etabliraitd*

preference entre le dos de la prefeuille et Faxe porteur (ce que Boyd imaginait entre sa « ligule » et le scutellum des

Poaceae), plutot qu'entre deux pieces initialement separees, comme elles le sont chez les Magnoliopsida.
35. Raynal (1971 : 591) a bien suggere que le meplat des axes inflorescentiels, chez les Cyperaceae. resulterait dun

epuisement du meristeme axillaire. II a admis lui-meme que cette observation serait a verifier par des examens pl" s

precis.

'J,

I
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LA PREFEUILLE DANS LA DEFINITION
DES STRUCTURESMONOPODIALEET SYMPODIALE

i

Le type de croissance, monopodial ou sympodial, chez certaines Liliopsida geophytes, est

diversement interprete en raison de la contiguite entre l'apex, vegetatif ou floral, et le bourgeon
axillaire, floral ou vegetatif.

1. Spathe = prefeuille; scape = hypoprophylle chez les Amaryllidaceae monopodiales.

C'est surtout Galanthus nivalis L. qui est I'objet de ces controverses. Muller-Doblies
(1971), dans une etude tres documentee sur cette espece, rapporte que trois auteurs seulement

(plus Levacher, 1970, non cite) sont en faveur de Interpretation sympodiale, a laquelle il

adhere lui-meme; tandis qu'une vingtaine (plus Bruneau & Turlier, 1971, non citees)

admettent une croissance monopodiale a la suite de la description initiate de Saint-Hilaire

(1841).

Levacher (1970), que nous retiendrons commerepresentatif de la conception sympodiale,

ayant procede a un examen cytologique du point vegetatif, postule « La transformation

progressive de l'apex vegetatif en apex floral... » 36
. En attribuant ainsi une qualite axiale au

k rameau floral axillaire, il en ignore deliberement la prefeuille, pourtant aussi spectaculaire

I qu'est la spathe. Puis, passant au bourgeon qu'il suppose axillaire, il en recherche vainement la

prefeuille. Ceci 1'oblige a recourir aux exceptions, a dire, par ex., que, contrairement a la regie,

la prefeuille serait abaxiale et, par consequent, superposee a la feuille du cycle precedent.

Bruneau & Turlier (1971) ont retabli l'exactitude du processus monopodial, en

montrant la persistance du point vegetatif, malgre sa reduction par la croissance privilegiee du

rameau floral. Cette forme d'empietement chez les apex s'observe souvent a chaque initium,

sans qu'il y ait changement de cycle, de sorte que la remarque de ces deux auteurs est

parfaitement recevable.

Un simple examen organographique permet egalement une interpretation correcte. Tant

chez Galanthus nivalis que chez quelques autres especes, nous n'avons trouve la moindre

ambiguite
: il n'y a pas de discontinuity phyllotaxique d'un cycle saisonnier a l'autre. La

cataphylle du nouveau cycle n'est aucunement une prefeuille ni une premiere feuille; elle fait

• suite (en position distique) a la feuille axillante qui, meme si sa gaine n'est pas circulaire,

| s'intercale normalement entre les deux feuilles dites superposees par Levacher. II suffit de

reconnaitre le caractere prefoliaire de la spathe pour que tout rentre dans l'ordre.

La structure de cette spathe-prefeuille est I'objet de la memeerreur que nous venons de

denoncer, selon laquelle elle serait constitute de deux pieces geminees et soudees par le dos.

Certains la figurent bien encore ainsi (Eichler, 1878; Ruter, 1918, etc.), mais d'autres

fi nissent par ne figurer que les deux carenes separees et a decrire deux spathes. C'est inexact :

s auf l'apex echancre, la spathe est non seulement entiere, mais elle est egalement close, tant que

,a fleur ne fait pas eclater les parties membraneuses (Fig. 11, B).

36. Que | a fleur termine un rameau latera i (monopode), ou qu'elle termine l'axe prealable (sympode). il est bi

ev 'dent que cela ne change rien a son ontogenese. que chacun peut interpreter selon la theone de son choix.
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La croissance des Narcissus, Sternbergia., etc., est egalement monopodiale, ce qui infirme

r opinion de Denne (1933). Chez ces especes, le bourgeon terminal est bien distinct du rameau
floral, et n'a aucunement, ni l'aspect, ni la structure d'un rameau axillaire.

Ce mode de developpement, selon lequel le rameau floral anticipe le bourgeon axial,

amene a penser que cela peut effectivement conduire, soit a une croissance sympodiale, assuree

par les bourgeons axillaires sous-jacents, ainsi que l'ont suggere Bruneau & Turlier (1971);

soit a la monocarpie, commechez Allium porrum cultive, par ex., sans que ces especes perdent
leurs scape et spathe d'origine.

En resume, pour les Amaryllidaceae concernees, nous nous rallions a Braun (1853), dont
Fexcellente figure (Emberger, 1960 : 321) accorde sa place a la prefeuille. Nous confirmons
que, chez ces plantes, le rameau floral (scape) est un hypoprophylle

;
que la spathe est une

prefeuille. Quelques especes a rhizome donnent egalement lieu a confusion, Paris quadrifolia

L., par ex. (Hua, 1892).

2. Spathe = bractee chez les Araceae sympodiales.

Pour comparer une structure inverse de la precedente, nous pouvons choisir Arum
italicum Mill., dont le cycle saisonnier rappelle celui des Narcisses, et dont le spadice est

egalement entoure d'une spathe.

D'apres notre schema (Fig. 11, B), la position de la prefeuille indique ires clairement que

le bourgeon vegetatif est axillaire, et que le spadice est axial. La spathe est done une bractee,

non une prefeuille. Si nous passions a l'examen d'un Zantedeschia, par ex., nous constaterions

que les differents rameaux axillaires, emis au cours d'un memecycle saisonnier, produisent

eux-memes des inflorescences terminales.

FAUSSESHOMOLOGIES
ET FAUX APPARENTEMENTSMAGNOLIOPSIDA-LILIOPSIDA

BASES SUR LA PLANTULE

Nous refutons ici quelques opinions qui pretendent confirmer le mythe cotyledonaire, ou

en montrer l'interet dans revolution des Angiospermes. II s'agit, soit d'erreurs d'interpretation,

ainsi que cela apparait aux propres illustrations des auteurs ; soit d'observations defectueuses.

Comparison inexacte d'une germination de Tradescantia et d'un axe feuille de

pontederia.

Par cette interpretation qu'EMBERGER(1960 : 484) a reproduite, Velenowsky (1905-1913)

esperait demontrer la nature cotyledonaire du protocorme du Tradescantia, en 1'homologuant

au petiole foliaire du Pontederia. II ne s'agit que d'une vague analogie morphologique, peu

generalisable, que l'auteur avait du remanier, et dont 1'interpretation supposait que le sens du

developpement du Tradescantia soit inverse (cf. germination du type Commelina, p. 291 et

Fig. 5, 1-3).

Les homologies correctes sont celles que montre notre schema (Fig. 11, A). Chez

Pontederia, la gaine-ligulee d'une feuille axillante recouvre le bourgeon axillaire, dont la

:
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prefeuille est adossee a l'axe porteur. Chez la germination du Tradescantia, parfaitement

comprehensible d'apres la plantule, dont elle ne fait que deployer les organes, il n'y a pas de

feuille axillante; 1'axe porteur c'est le protocorme, dont le bourgeon lui est adosse par la

prefeuille.

HOMOLOGIEINEXACTE ENTRE PLANTULES DE PlPERACEAE ET d'AraCEAE.

L'apparentement entre Piperaceae et Araceae, que certains auteurs font valoir d'apres

quelques caracteres communs, impliquerait egalement les plantules. C'est Hill (1906) qui

pretendit qu'il y avait une grande similitude entre les germinations de certains Peperomia,

d'une part, et des Arum et Arisaema, d'autre part. Malgre quelques reserves, cette

interpretation fut reprise par plusieurs auteurs, Lotsy (1911), par ex., puis Emberger (1960 :

1034) qui ecrivit : « La germination des Aracees evoque enormement celles de certaines

Piperacees ». Par contre, Dahlgren & Clifford (1982 : 294), sans faire allusion a la

morphologie des embryons (plantules) ont indique que l'etat chlorophyllien, frequent chez les

Araceae, est nul chez les Piperaceae, et doit s'ajouter au nombre des caracteres distinctifs.

Choisir le type germinatif d'un Arum ou d'un Arisaema, et le comparer a celui de certains

Peperomia pour en tirer des conclusions phylogeniques, est arbitraire et abusif. Car, d'une

part, ce type germinatif n'est pas representatif de l'ensemble des Araceae dont le polymorph-

isme est bien connu, et que, d'autre part, il se retrouve dans de nombreux autres groupes de

Liliopsida (Fig. 5, 6). De plus et surtout, il s'agit de 1'interpretation sommaire d'une vague

ressemblance, sans rapport avec les structures reelles (Fig. 1 1, A). Les plantules de Peperomia

sont dicotyledonees, qu'elles soient heterocotylees ou non selon les especes ;
celles des Aracees

sont constitutes d'un protocorme pourvu de son bourgeon axillaire, sans trace de cotyledon.

Interpretation inexacte de la plantule des Dioscoreaceae.

Cette famille est consideree comme ayant de nombreux caracteres dicotyledones. qui

justifieraient son rattachement aux Magnoliopsida par certains auteurs. Ceux de ces caracteres,

empruntes a la plantule pour etayer cette facon de voir, sont tous faux.

1. L'interpretation, selon laquelle la position visuellement laterale du « cotyledon »

confirmerait la nature axiale de la « gemmule », suppose un ordre organotaxique inverse de ce

qu'il est en realite. Car c'est le protocorme qui est preseant et axial, et c'est le bourgeon,

ulterieurement initie, qui est lateral, comme cela est confirme par les etudes d'embryogenese,

wemeconduites dans le cadre du mythe cotyledonaire commecelle de Nagaraja Rao (1953).

c «t aspect n'est d'ailleurs pas exceptionnel, puisque on peut l'observer chez Stratwtes (Baude.

195 6), Aponogeton, et surtout chez les Poaceae.

2. Mirbel (1810), puis Jussieu (1839), furent parmi les premiers a remarquer que le

burgeon n'est pas occulte, ou ne Test qu'imparfaitement par une piece basale. Cette structure

n 'a jamais ete correctement interpreter Pour nous, la plantule des Dioscoreaceae est pourvue

d 'un epiblaste et est depourvue de prefeuille (Fig. 6, 10). L'epiblaste, plus ou momsdeveloppe,

es < une production du protocorme; il a valeur de membre axillant (Jacques-Felix, 1958/)

198 2 : 26), et se situe done sous le bourgeon; tandis qu'une prefeuille, malgre ses rapports
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Fig. 13. —Prefeuilles : I, Alocasia sp. x 16; 2, Asparagus, faisceaux vasculaires entraines dans la prefeuille de la

plantule x 126; 3, bourgeon de Dieffenbachia, correspond a l'encadre (inverse) de la fig. 9, 5 x 125.

histologiques avec le protocorme, est le premier membre foliaire du bourgeon, avec plan de

symetrie situe au-dessus du bourgeon, ce que nous avons explique tout au long de cette note.

3. Evidemment, cet epiblaste, comme chez les Poaceae, ne pouvait manquer d etre

propose comme« deuxieme cotyledon » par certains auteurs, commeBeccari ( 1 870), par ex^,

qui en faisait son « cotyledone piccolo ». Quant a la dicotyledonie decrite par LawtoN &

Lawton (1967), elle associait le protocorme lamine de certains Dioscorea a la premiere feuilie

abaxiale. Cette version est done du memeordre que celle denoncee plus haut a propos des

Arum et Peperomia.
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SECTEURINFRANODALET BASE RADICULAIRE

Bien que la comprehension de ces deux parties de la plantule ne soit pas necessaire a la

refutation du mythe cotyledonaire, elle complete la notion du protocorme termine a ses deux

extremites.

SECTEURINFRANODAL. Mag,

da. C'est sous ce nom, inadequat chez les Liliopsida, que Boyd (1932 : 194) en a indique les

differentes modalites germinatives.

Chez les germinations admotives, nous avons vu que cette partie est rapidement

I supplantee par la croissance du bourgeon axillaire et de son propre systeme racinaire. Le

secteur supra-axillaire etant lui-meme elimine, certains auteurs ont eu tendance a considerer

ces parties commeetant de simples accessoires germinatifs du « blaste ». Nous avons rappele,

ca et la, que le fait de negliger ces premiers elements de l'axe embryonnaire nuit a la

comprehension de la structure reelle de la plantule des Liliopsida. Chez certaines germinations

remotives, dont l'axilla est situee pres de la base, le secteur infranodal est egalement

rapidement remplace par le systeme racinaire du bourgeon, commechez nos Allium cultives,

par ex., et toutes autres especes rosettees, bulbeuses, etc.

germination

infranodal est le premier a se developper et peut s'accroitre variablement pour assurer

l'implantation correcte de la jeune plante : emergence du bourgeon ou meilleur enracinement.

11 remplit ainsi le role devolu a l'hypoprophylle, ou autres entrenoeuds du bourgeon axillaire

dans les autres cas. Nous connaissons de telles germinations chez les Commelinaceae (Fig. 5),

parmi

Meme
est complete par les racines nodales du rameau axillaire, de sorte qu'il y a toujours

d'importantes differences d'etablissement entre les plantules des deux Classes d'Angiospermes.
-

Base radiculaire. —Le systeme racinaire de la plantule peut comporter trois elements

simultanes
: 1) la base radiculaire ; 2) la (ou les) racine adventive du protocorme

; 3) la (ou les)

racine adventive du nceud prefoliaire. Leur contribution respective dans les fonctions initiates

de fixation et d'absorption est variable : a) la base radiculaire est pilifere et joue le premier role

effectif; b) ou bien la base radiculaire ne joue qu'un role extractif et c'est la racine endogene

du protocorme qui intervient la premiere ; c) ou encore, chez les especes a evolution seminale

acceleree, les deux etapes precedentes sont (ou peuvent etre) depassees et c'est la racine du

nceud prefoliaire qui est le premier element effectif du systeme racinaire de la jeune plante.

La confusion organographique entre ces elements est frequente et se traduit par une

confusion glossologique, le terme de « radicule » etant applique a la premiere racine adventive

fonctionnelle. . ,

Lorsque les bases radiculaires sont bien differenciees et piliferes, comme chez les

'<* Poaceae, par ex. (Fig. 9, 7), plusieurs auteurs supposent qu n s agu a unc nw™-k-k"
» leur sujet d'etude, a celui des Alismatales palustres, par ex. (Fig. 6, 7), et beaucoup leur

attribuent un nom particulier : « orbis », « garlande », « swollen collar », « coleorhize », etc.
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C'est que, malgre d'excellents travaux particuliers, le traitement general de cette question

n'a pas fait de progres. Les premiers morphologistes acceptaient l'idee d'une endogenic

generale de la « radicule » entouree d'une « gaine radiculaire », souvent homologuee a la

« coleorhize protegeant la radicule » des Poaceae. lis reconnaissaient plusieurs degres a cette

endogenic, selon que la premiere racine, lysigene ou non, se differencie profondement ou non.

Memedans ce dernier cas la base radiculaire peut etre pilifere et se distinguer de la premiere

racine (Cyperaceae, Triglochin, etc.).

En resume, la question du mythe cotyledonaire etant definitivement resolue, celle qui reste

posee est la reconnaissance du degre d'homologie entre la base radiculaire de nos plantules et

la radicule vraie des Magnoliopsida. Ce sujet, que nous faisons qu'evoquer ici
37

, exigerait

d'etre repris dans son ensemble et dans l'esprit du protocorme ramifie.

VI. CONCLUSIONS

« // n'y a rien de plus difficile, a ce qu'il paroit, que lorsqu'une idee entre duns la

science, elle parvienne au degre d 'action suffisant, pour penetrer jusques dans la par tie didac-

tique, et pour se vivifier en quelque sorte par ce moyen ». J. W. de Goethe : La Metamor-
phose des Plantes (1831).

Notre conception de la plantule des Liliopsida (1957-58; 1982) ne resulte pas dune
interpretation qui s'ajouterait a beaucoup d'autres. Ce n'est pas davantage une theorie qui,

pour etre refutee ou confirmee, exigerait des moyens d'investigation encore inexistants, ou qui

serait basee sur des hypotheses phylogeniques inverifiables. Elle resulte de l'exacte comprehen-

sion de ce qu'est le developpement chez les Cormophytes, tel que chacun, libere d'idees

preconcues, peut 1'observer avec le seul secours de moyens optiques tres ordinaires. Ces

structures, abondamment decrites et figurees, ont malheureusement ete interpretees selon le

mythe cotyledonaire, qui voudrait que les deux Classes d'Angiospermes aient eu un meme
equipement cotyledonaire originel, puis aient ete separees par 1'evolution du nombre des

cotyledons.

A ce niveau de la botanique qu'est Torganographie, notre role, par le moyen des termes

conventionnels dont nous disposons, tels que axe, feuille, etc., est de donner une definition

correcte de la plantule, avant tout autre speculation theorique eventuelle. II est significatif que

toutes les tentatives de justification d'une structure cotyledonaire, aient ete contraintes a des

demarches inductives hasardeuses, que nous pourrions resumer ainsi : « L'existence, chez les

Magnoliopsida, de quelques especes dont les deux cotyledons sont fusionnes, ou dont Tun

d'eux est avorte, prouve que toutes les Liliopsida sont evolutivement monocotylees par ces

memes processus »

!

Notre demarche est inverse. Nous sommes partis du fait general que la prefeuille des axes

feuilles correspond a une ramification; ayant reconnu l'homologie generale entre cette

prefeuille et celle de la plantule, nous en avons deduit que celle-ci est constitute d'un axe

termine a ses deux extremites, d'un bourgeon axillaire, et d'un systeme racinaire adventif. Bien

que le paradigme cotyledonaire ait ete normalise par l'enseignement, livrant ainsi les botanistes

aux cruelles incertitudes de l'origine, de la structure et de la position terminale ou laterale d'un

37. Nous ne donnons aucune reference bibliographique sur cette question.
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cotyledon imaginaire, quelques auteurs ont emis des doutes sur cette interpretation. Ce fut

cTabord Jussieu (1839) qui fit des remarques interessantes a propos des Lemnaceae (voir

p. 296). Puis Reissek (1943), dont la note fut negligee, memedes auteurs de langue allemande.

Quant a Sachs (1862), il emit quelques critiques, sans proposer de solution, etc.

C'est Baillon (1911) qui a tout dit, tant en ce qui concerne le remplacement de Taxe
initial par un bourgeon, que celui de la radicule par un appareil racinaire adventif. Cette

remarquable note, qu'aucun auteur n'a connue ou voulu connaitre, avait ete inseree, il est

vrai, a une place inadequate du Dictionnaire des Plantes. Je dois au seul hasard (Ten avoir pris

connaissance (Jacques-Felix, 19826). Puis, selon Tsvelev (1983 : 18), Smirnov aurait fait, en

1953, allusion a la nature axiale du scutellum chez les Poaceae. Enfin, c'est en 1957 que j'ai

compris la structure ramifiee de la plantule des Poaceae, en identifiant sa prefeuille, dite

« coleoptile », a celle des axes vegetatifs, puis en etendant aussitot cette notion a l'ensemble des

Liliopsida (19586). Je n'ai rien a renier de cette approche, puisque la presente note en est le

developpement.

Nous n'avons pas a insister ici sur les repercussions d'une connaissance exacte de la

plantule sur la classification et la phylogenie. Nous dirons seulement que la notion du
protocorme n'intervient pas dans la classification interne des Liliopsida. En revanche, elle en

confirme l'homogeneite, telle qu'elle est deja suggeree par 1'excellent critere de Benhke
(Dahlgren & Clifford, 1982 : 85), et admise par divers auteurs, Dahlgren, Clifford & Yeo

(1985), par ex. C'est-a-dire que tous les rapports de filiation entre Magnoliopsida et Liliopsida,

bases sur de fausses interpretations de la plantule, sont en porte-a-faux et sont a rejeter.

Le seul caractere valable en embryologie comparee est tres precisement celui du

protocorme. Si l'idee d'une origine pteridologique a ete emise des 1870 par Hanstein, et agreee

depuis par quelques auteurs, tels que Burger (1981), Mestre & Guedes (1983), pour ne citer

que deux references recentes, c'est surtout en etablissant clairement l'homologie entre le

protocorme des Liliopsida et le « pied » de la plantule de certaines Pteridophytes (Jacques-

Felix, 19586: 336; 1982: 32) que cette notion a ete considerablement renforcee. Le

protocorme ramifie ne doit done pas etre percu comme la consequence d'une « decheance » de

1'apex. Plus exactement, il y a passage d'une fonction apicale primaire a une fonction

haustoriale, et on peut penser que c'est la le comportement initial du protocorme des

Liliopsida. Cette ramification est effectivement la premiere de celles qui suivent chez les especes

sympodiales, largement representees chez les Liliopsida, dont les apex passent periodiquement

a l'etat floral. Memeles plus majestueux des Palmiers monocaules, ne sont eux-memes qu'un

rameau de la plantule originelle.

Deux notions nous paraissent utiles a la comprehension des plantules et germinations chez

les Angiospermes :

1) Celle de la prefeuille, qui permet de detecter le processus de ramification chez les

Liliopsida.

2) Celle de l'embryon palingenetique, qui permet d'eliminer quelques faux problemes.

parmi les Liliopsida, chez les Orchidaceae, par ex., est-ce bien important de rechercher si le

bourgeon apical, qui se developpe apres action d'un endophyte, est gemmulaire ou adventif,

,e s premieres feuilles n'etant, de toute fa?on, aucunement cotyledonaire? Parmi les Magnoliop-

Ma, chez certaines Ranales par ex., est-ce bien preoccupant de savoir si les deux premiers

ttembres foliaires qui, par definition, ne sont pas des cotyledons, sont opposes ou alternes

.
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Enfin, tant en ce qui concerne le cotyledon que la prefeuille, nous avons eu a denoncer ca

et la le recours abusif a la phylogenie pour resoudre des problemes qui relevent de l'ontogenie.

Cette note, surtout consacree a la prefeuille des Liliopsida, a ete bien longue. Nous

esperons cependant qu'elle rendra acceptable pour tous le concept du protocorme ramifie chez

la plantule, et qu'elle mettra fin aux speculations sur le « cotyledon ». II y bien d'autres choses

a faire en botanique que de se disputer sur un mythe.
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